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Capítulo 3 
Comportamiento y Evolución 
JUAN JOSÉ SOLER 
 
3.1. Introducción 
  
 El estudio del comportamiento carecería de sentido biológico si se realizara sin 
tener en cuenta la teoría evolutiva. Es importante por ejemplo, conocer la historia 
evolutiva de caracteres comportamentales (filogenia), sus efectos en la eficacia 
biológica del organismo que lo produce y también en los que lo rodean (etología 
evolutiva o adaptativa), y cómo estos efectos pueden variar dependiendo de 
características propias del ambiente (ecología del comportamiento o ecología evolutiva). 
Darwin, en su concepto original de evolución incluyó dos premisas inseparables: (1) 
que todos los organismos se encuentran conectados por su común genealogía (filogenia) 
y, (2) que la forma y función de los organismos se encuentra íntimamente ligada al 
ambiente (ecología) donde viven (adaptación). La primera premisa dio lugar a la 
filogenia y sistemática, y la segunda al estudio de adaptaciones al ambiente donde los 
animales desarrollan sus actividades vitales, tanto morfológicas como etológicas. Por 
tanto, la filogenia, la etología y la ecología se deben utilizar conjuntamente para 
explicar cambios evolutivos en general y etológicos en particular.  
 Como en otros caracteres morfológicos, la influencia del ambiente en el 
desarrollo de los fenotipos comportamentales es esencial y, actualmente, no hay duda de 
que muchos de los caracteres de comportamiento son caracteres heredables, que varían 
de unos individuos a otros, y que se relacionan con la eficacia biológica. Por tanto, son 
caracteres que los procesos de selección natural pueden moldear dando lugar a que, por 
ejemplo, comportamientos óptimos en un ambiente determinado se extiendan 
rápidamente en la población (ver Capítulo 5) provocando cambios evolutivos. Por ello, 
en este capítulo, comenzamos exponiendo algunos conceptos básicos de los procesos 
evolutivos por selección natural que incluyen las bases, causas y consecuencias de los 
mismos, así como las metodologías más usadas en su estudio. También, dedicaremos un 
apartado a exponer pruebas a favor de la existencia de una base genética en caracteres 
 2
comportamentales. Posteriormente trataremos algunos conceptos básicos sobre filogenia 
y taxonomía destacando la importancia de los caracteres comportamentales en la 
reconstrucción de la historia evolutiva.  
 
3.2. Selección natural  
 
La selección natural es el proceso que limita la tasa reproductora de los seres 
vivos en relación con características fenotípicas heredables. La lógica del proceso de 
selección natural es muy simple. Si imaginamos una población en la que los organismos 
existentes explotan los mismos recursos, que éstos son limitantes, y que la accesibilidad 
a los recursos no es idéntica a todos los individuos de la población sino que se asocia a 
características fenotípicas, nos encontraríamos con que la energía de la que disponen los 
individuos para reproducirse depende de su fenotipo. Si ahora suponemos que el 
número de descendientes de cada individuo es directamente proporcional a la cantidad 
de recursos que consigue del medio y que estas características son transmisibles a su 
descendencia, el cambio evolutivo (variación en la distribución de frecuencias 
genotípicas de la población) es la consecuencia irremediable de este escenario en el que 
la proporción de organismos con características óptimas (relativas a las que poseen los 
demás individuos) aumentaría progresivamente en nuestra población. 
 El argumento anterior, aunque válido, plantea algunos problemas. Debido al 
mayor éxito reproductor de algunos individuos, y a que sólo parte de la población 
contribuye especialmente a las generaciones sucesivas, este proceso llevaría consigo 
una reducción en la variabilidad existente entre los individuos que forman la población. 
Si este fuera el caso, los procesos evolutivos por selección natural desembocarían 
irremediablemente en una población de individuos exactamente iguales sobre los que ya 
no podrían existir procesos de selección. Sin embargo, esto no ocurre gracias, sobre 
todo, a la existencia de mecanismos que aportan variabilidad a la población. Estos 
mecanismos son esenciales para entender los procesos evolutivos por selección natural 
ya que nos explican la aparición de caracteres nuevos en las poblaciones y, además, 
permiten que, aunque los procesos de selección natural estén actuando durante largos 
periodos de tiempo en ambientes bastante constantes, en la mayoría de los casos exista 
suficiente variación entre los individuos de la población como para que la selección 
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natural pueda actuar, sobre todo, cuando se producen cambios en el ambiente. Por tanto, 
la variación individual es un requisito indispensable para que ocurra selección.  
La teoría de evolución por selección natural nos indica que las características de 
los organismos que están o han estado sometidas a procesos de selección deben de 
haber sido seleccionadas por realizar una función (adaptación) en el ambiente que 
explotan. Esto es muy importante ya que permite a los investigadores plantear hipótesis 
sobre el significado funcional de algunos de los caracteres que presentan los organismos 
para, posteriormente, poder estudiar e intentar poner de manifiesto, las posibles ventajas 
que conlleva un determinado carácter utilizando el método científico. Por tanto, es la 
teoría de evolución por procesos de selección natural lo que convierte a la biología en 
general y a etología en particular en ciencia.  
Aunque existen varios procesos que dan lugar a cambios evolutivos (por ejemplo 
la deriva genética) sólo el proceso darwiniano de selección natural produce 
adaptaciones, es decir, características que le permiten a los organismos explotar el 
medio ambiente de forma óptima. La selección natural, entendida como el proceso que 
puede producir adaptaciones, es una de las bases fundamentales de la biología moderna. 
Si tenemos en cuenta las frecuencias génicas, el mayor éxito reproductor de un 
individuo inmerso en una población se traduce en una mayor frecuencia de sus genes en 
las generaciones futuras. En este proceso no es necesario un programa a priori de las 
futuras adaptaciones basadas en mejoras para la población o la especie, sino que estas 
posibles “mejoras” en la población aparecen irremediablemente en un futuro debido a 
que los caracteres, o las frecuencias génicas, de individuos de mayor éxito reproductor 
pasan a ser las más comunes en generaciones sucesivas.  
 
3.2.1. Definiciones y condiciones para que actúe la selección natural 
 
 La selección natural puede ser definida como el proceso que ocurre si y sólo si 
se dan las tres siguientes condiciones: en la población existe (a) variabilidad individual 
en algunos de sus atributos o caracteres (variación fenotípica); (b) una relación directa 
entre esos caracteres y la habilidad del individuo que los posee en el apareamiento y 
fertilización, y en su fertilidad, fecundidad, y/o supervivencia (variación en eficacia 
biológica); y (c) una similitud entre el carácter que presenten los padres y sus 
descendientes, la cual debe de ser independiente, al menos parcialmente, del efecto de 
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un ambiente común (caracteres heredables) (Endler 1986). Si esas tres condiciones se 
cumplen, uno o dos sucesos pueden ocurrir: (1) que la distribución de frecuencias del 
carácter en la población difiera entre clases de edad más allá de lo esperado por la 
ontogenia (crecimiento y desarrollo); (2) si la población no está en equilibrio, se podría 
predecir que la frecuencia de distribución del carácter de todos los descendientes en la 
población será diferente de la que mostraba la población de sus antecesores, más allá de 
lo esperado sólo por las condiciones (a) y (c).  
Las condiciones (a), (b) y (c) las cumplen todas las poblaciones de organismos 
vivos, y los efectos (1) y (2) son simplemente los resultados probabilísticos y 
estadísticos de las relaciones entre efectos y condiciones biológicas (Endler 1986). Por 
tanto, la selección natural, más que una teoría, ha de considerarse como una ley de la 
naturaleza comparable a cualquier ley física, ya que, en mayor o menor medida, todos 
los organismos vivos están sometidos a este tipo de procesos cuyo resultado o 
consecuencia es el cambio en las frecuencias fenotípicas de sus poblaciones - evolución.  
La definición dada al principio de este apartado es quizá la más completa, pero 
existen otras más sencillas que implican todo lo anteriormente citado. Por ejemplo, 
George C. Williams, en su libro “Natural selection: domains, levels, and challenges” 
(Williams 1992) la define como “un sistema de retroalimentación correctiva que 
favorece a aquellos individuos que más se aproximan a la mejor organización posible 
para su nicho ecológico”. Mark Ridley (Ridley 1993) la define como “el proceso por el 
que las formas de organismos en una población que están mejor adaptadas al ambiente 
incrementan su frecuencia relativamente a las formas no tan bien adaptadas en un 
número de generaciones”. Stephen C. Stearns y Rolf F. Hoekstra (Stearns & Hoekstra 
2000) la definen simplemente como “la variación en el éxito reproductor asociada a una 
característica heredable”. Aunque todas ellas son válidas, y coinciden en que la 
selección natural es un proceso que irremediablemente ocurre en las poblaciones 
naturales, quizás la propuesta por Endler (1986) sea la más completa al incluir las bases 
del proceso y las condiciones necesarias para que ocurra selección de forma natural y 
también las consecuencias de este proceso, siendo una de ellas que se produzcan 
cambios evolutivos. Para comprender el proceso evolutivo por selección natural es 
esencial distinguir entre las causas del mismo (selección natural) y las consecuencias 
(evolucion), sin olvidar que existen condiciones necesarias para que ocurra evolución 
adaptativa. En el Cuadro 1 muestro un diagrama resumen de la teoría evolutiva por 
procesos de selección natural.  
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3.3. Bases de la teoría evolutiva por selección natural 
 
 
3.3.1. Variabilidad genética 
 
 Los individuos de una población natural varían con respecto a cualquier carácter 
que se mida, incluyendo los comportamentales, siendo prácticamente imposible 
encontrar dos individuos totalmente idénticos. El fenotipo se puede expresar basándose 
en características o medidas de los caracteres u órganos de los individuos. Estos 
caracteres se pueden clasificar en continuos, si, como la velocidad de escape a un 
depredador, las posibles medidas de cada individuo pueden variar de forma continua 
entre el máximo y el mínimo que se encuentre en la población, o en discretos, si no es 
posible encontrar individuos con caracteres intermedios como ocurre con la presencia o 
no de ornamentos.  
Cualquier carácter se puede definir como el resultado de tres componentes, el 
componente genético o hereditario, el componente ambiental y el componente materno 
(Falconer 1989). El componente genético se refiere al aquel debido al ADN heredado de 
sus progenitores y que codifica un determinado carácter y su desarrollo. El ambiental se 
refiere a la influencia del ambiente en el desarrollo del fenotipo a partir de un genotipo 
determinado. Por último, el componente materno se refiere a los efectos indirectos que 
el genotipo materno puede tener sobre el fenotipo de sus descendientes a través de su 
expresión fenotípica de caracteres relacionados con, por ejemplo, cuidados maternos o 
cantidad y calidad de sustancias incluidas en el huevo junto al embrión. Los efectos 
maternos se agruparían dentro de un grupo más amplio, denominado efectos indirectos, 
ya que parte del ambiente que rodea a un individuo puede tener una base genética 
cuando es debido a otros organismos vivos y pueden influir tanto en el fenotipo de otros 
individuos, como en la eficacia biológica de los organismos que lo provocan (Wolf et 
al. 1999). 
 
Fuentes de variabilidad genética 
 Principalmente son tres los procesos que generan variabilidad genética, los 
procesos de recombinación, de migración y las mutaciones. Además, en los últimos 
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años se le está prestando especial interés a la transferencia horizontal de genes entre 
micro-organismos o entre micro- y macro-organismos como fuente de variación de los 
organismos vivos.  
En eucariotas con reproducción sexual, durante la meiosis se forman gametos 
genéticamente variables como consecuencia de la segregación independiente de 
cromosomas no homólogos y cruzamientos entre cromosomas homólogos. Es lo que se 
conoce como procesos de recombinación. Es decir, de los cromosomas existentes en un 
individuo se producen nuevos cromosomas con una secuencia génica única. Es 
importante tener en cuenta que para que los procesos de recombinación generen 
variabilidad genética es indispensable que exista variación alélica, ya que la 
recombinación entre cromosomas idénticos produce idénticos cromosomas. Durante la 
formación de los gametos, los cromosomas heredados de los dos progenitores se 
recombinan entre sí de manera que cada gameto lleva como promedio un 50% de los 
genes de la madre y el otro 50% del padre. Por tanto, la variación de gametos o de 
individuos posibles es prácticamente infinita. Por ejemplo, las moscas del vinagre 
(Drossophila sp.) presentan unos 10000 loci funcionales, y un individuo con un nivel de 
heterocigosidad normal de un 10% podría producir 10300 gametos genéticamente 
distintos. Sin embargo, la persistente reorganización de los genes no cambia su 
frecuencia, es decir, la herencia por sí misma no engendra cambio evolutivo. Es lo que 
se conoce como la Ley de Hardy-Weinberg y del equilibrio génico, que por medio de 
una ecuación sencilla determina la frecuencia de los genotipos individuales en función 
de la frecuencia de los alelos, e implica que, asumiendo un apareamiento aleatorio y en 
ausencia de selección, las frecuencias génicas permanecen constantes de generación en 
generación. Esta ley es muy importante ya que permite establecer las frecuencias 
génicas teóricas en ausencia de selección y, por tanto, unas frecuencias distintas a las 
esperadas implicarían la existencia de procesos de selección. 
Las migraciones son otra fuente importante de variación genética. Las 
poblaciones de individuos de la misma especie no se mantienen aisladas y existe un 
intercambio genético entre ellas llevado a cabo por individuos (adultos y juveniles) que 
se dispersan de las poblaciones donde nacieron. Este intercambio genético no sólo 
mantiene a las poblaciones en contacto, suponiendo una homogeneidad en los rasgos o 
caracteres que presenta la especie, sino que, además, supone un aporte de variabilidad 
genética a las poblaciones donde llegan. Las diferencias genéticas entre individuos que 
pertenecen a poblaciones de la misma especie pero geográficamente muy alejadas entre 
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sí, generalmente, son mucho mayores que las diferencias entre individuos pertenecientes 
a la misma población, es lo que se conoce como aislamiento por distancia. Por tanto, la 
llegada de individuos de poblaciones muy distantes a una población implica la llegada 
de genotipos distintos (“flujo génico”) y un aumento en la diversidad genética 
poblacional.  
El tercer, y quizás el principal proceso generador de variabilidad genética son las 
mutaciones que, a diferencias de los anteriores, no se basan en la variabilidad existente 
en cualquier población, individuo o cromosoma. Las mutaciones, que en un sentido 
amplio se definen como cualquier alteración en la secuencia de ADN, constituyen “a 
priori” el único proceso por el que pueden aparecer en una población nuevos alelos 
(pero ver más adelante), y de ahí su enorme importancia en los procesos evolutivos. 
Aunque estas mutaciones pueden aparecer en cualquier célula de organismos 
pluricelulares durante los procesos de división celular o mitosis, sólo aquéllas que se 
dieran en la línea germinal, es decir en los procesos de meiosis, podrán pasar a la 
siguiente generación y, por tanto, serían las que contribuirían al acervo genético de una 
especie o población. Excepciones las constituyen organismos en los que las estructuras 
reproductoras son meristemos o tejidos somáticos. Las mutaciones se producen por 
fallos o errores ocasionales de manera que las células hijas difieren de las parentales en 
la secuencia de nucleótidos o en el número de ellos en el ADN y pueden ser agrupadas 
en dos categorías dependiendo de que afecten a pocos (mutaciones puntuales o 
genéticas) o a muchos nucleótidos, pudiendo cambiar el número de los genes, su 
posición en un cromosoma e incluso el número de cromosomas (mutaciones 
cromosómicas).  
Las tasas de mutación han sido medidas en una gran variedad de organismos. 
Como promedio, en organismos pluricelulares la probabilidad de que aparezca una 
mutación dada ocurre entre 1 de cada 100.000 y uno de cada millón de gametos. Si 
consideramos simultáneamente todos los genes del organismo y la cantidad de gametos 
que puede producir durante toda su vida debemos de concluir que es más que probable 
que en cada uno de los organismos vivientes se produzcan mutaciones. Las mutaciones 
pueden tener una gran influencia en la eficacia biológica de los organismos, teniendo la 
mayoría efectos deletéreos o neutros y muy pocas efectos beneficiosos incrementando la 
eficacia biológica de los organismos portadores (Fig. 1). Por ello, existen numerosos 
mecanismos de control (ADN polimerasas y otras enzimas) que supervisan los procesos 
de duplicación del ADN y que, en gran medida, corrigen y eliminan bastantes errores 
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antes de que lleguen a ser realmente mutaciones. Además, existen otros mecanismos de 
control que reducen la probabilidad de que gametos defectuosos, o portadores de 
mutaciones deletéreas, lleguen a fecundarse. Desde la formación de los gametos hasta 
que se produce la fecundación, sobre todo los espermatozoides, deben de recorrer un 
camino y superar una serie de barreras hasta fecundar al óvulo. Estas barreras actuarían 
como filtro y, por tanto, los espermatozoides defectuosos tienen bastantes menos 
probabilidades de llegar a fecundar al óvulo. Es decir, que existen mecanismos para 
eliminar la mayoría de las mutaciones deletéreas de la línea germinal con lo que la 
mayoría de las mutaciones que pasan a la siguiente generación se podrían considerar 
neutras o, incluso, algunas pueden ser beneficiosas para el organismo portador. 
Otra fuente de variabilidad genética proviene del entrecruzamiento de gametos 
de individuos de especies distintas y que dan lugar a individuos híbridos que, en el caso 
de que sean viables, serían portadores de nuevos alelos y/o genes, que por tanto 
aumentarían el acervo genético de la especie en la que el híbrido se reprodujera y 
obtuviese hijos y nietos viables (Arnold et al. 1999).  
La última fuente de variación a la que nos referiremos en este capítulo es la 
transmisión horizontal de genes o de fragmentos de ADN entre distintos individuos 
filogenéticamente distantes (transmisión horizontal o lateral) sin necesidad de 
reproducción o entrecruzamiento de gametos. Este tipo de transmisión es importante 
sobre todo en bacterias en las que los genes se pueden transferir entre especies 
filogenéticamente distantes (Ochman et al. 2000). Sin embargo, también ocurre entre 
bacterias y organismos pluricelulares lo que puede dar lugar a que especies 
filogenéticamente muy distantes compartan fragmentos de ADN muy similares (Arnold 
2006). Aunque es posible que este tipo de transmisión horizontal ocurra sobre genes que 
confieran ventajas adaptativas a los individuos que reciben este gen, son los procesos de 
selección natural actuando sobre la variación genética existente los que explicarían los 
cambios en la frecuencias génicas poblacionales en generaciones futuras que, en el caso 
de que la adquisición genética sea favorable, resultarían en un aumento de las 
frecuencias de individuos con el gen adaptativo transmitido horizontalmente y que 
puede de este modo llegar a quedar fijado en la población. 
 
3.3.2. Variabilidad en eficacia biológica 
 
 9
 Hasta ahora hemos explicado la variación genética existente entre individuos de 
la misma población o especie y cómo se puede generar. Aunque esta variabilidad sea un 
requisito indispensable para que actúe la selección natural, no es suficiente. Sólo si 
existe variabilidad en la eficacia biológica de los individuos de una población y, 
además, esté asociada a unos variantes genéticos, las frecuencias génicas van a cambiar 
en las siguientes generaciones hacia una mayor representación de los individuos con 
características asociadas a una mayor eficacia biológica como consecuencia de la 
selección natural. 
Entre los individuos que forman parte de una población existen diferencias en 
cuanto a su eficacia biológica, o número de descendientes que pasan a generaciones 
futuras. Estas diferencias pueden tener una base genética y ser debidas a diferencias en 
la esperanza de vida, en la probabilidad de sufrir depredación, en la disponibilidad de 
recursos alimenticios para invertir en reproducción, en la fertilidad, en la fecundidad, 
etc. Sólo en este caso, una estima de la eficacia biológica de un genotipo determinado 
relativa a la de otros en la población permitirá una estimación del cambio de las 
frecuencias génicas en generaciones sucesivas. A la diferencia relativa en eficacia 
biológica de un genotipo en relación a la del genotipo más cercano al óptimo, es lo que 
se conoce como coeficiente de selección y es lo que nos va a permitir predecir el 
cambio de las frecuencias génicas en generaciones sucesivas (ver más adelante). Por 
tanto, las estimas de eficacia biológica son de gran importancia.  
 
Estimas de la eficacia biológica 
 En principio, cualquier medida de las variables que potencialmente pueden 
afectar a la eficacia biológica (por ejemplo, fertilidad, número de cópulas exitosas, 
número de hijos, eficacia en eludir depredadores o parasitismo, eficacia en conseguir 
alimento, etc.) puede ser utilizada como medida aproximativa de la eficacia biológica. 
Sin embargo, debido a la importancia del parámetro, una buena estima de la eficacia 
biológica de los distintos fenotipos de una población es esencial para estudiar procesos 
evolutivos por selección natural.  
En poblaciones naturales la eficacia biológica se mide como el número medio de 
descendientes producidos por un fenotipo; descendientes que, a su vez, llegan a 
reproducirse, produciendo individuos fértiles. Sin embargo, en muchas ocasiones 
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existen problemas metodológicos asociados a la especie estudiada para estimar este 
parámetro, ya que hay que tener marcados a todos los individuos, reconocer a sus hijos, 
etc. Debido a estos problemas, quizás la medida más utilizada como índice de la eficacia 
biológica sea el éxito reproductor de los individuos a corto plazo. Sin embargo, esta 
medida puede tener serios problemas a la hora de extrapolarla a un índice de eficacia 
biológica debido a varias razones:  
Primero, los indicadores del éxito reproductivo a corto plazo (por ejemplo en 
una estación o intento reproductor) son muy sensibles a variaciones ambientales y, por 
tanto, pueden no estar directamente relacionados con la calidad de los individuos para 
explotar el ambiente más probable. Diferencias importantes en la eficacia biológica de 
los distintos fenotipos en la población pueden quedar enmascaradas en determinadas 
condiciones ambientales, sobre todo cuando son muy favorables. Por ejemplo, si en el 
año de nuestra medición, algunos de los factores que pueden afectar al éxito reproductor 
no son importantes (alimento no limitante, reducción de las poblaciones de 
depredadores o de parásitos, etc.) los individuos con características que disminuyan la 
influencia de estos factores en su eficacia biológica conseguirían un éxito reproductor 
muy similar al conseguido por individuos que no poseyeran esos caracteres. En este 
caso podríamos erróneamente concluir que esos caracteres no conllevan un diferencial 
en éxito reproductor y, por tanto, que la selección natural no podría actuar. Segundo, el 
esfuerzo reproductor de un individuo durante una estación reproductora influye en el 
esfuerzo a realizar en la siguiente estación ya que quedaría debilitado por el gran 
esfuerzo realizado en la primera (ver capítulo 12). Además, el esfuerzo reproductor 
relativo a su condición física varía con la edad de los individuos y, por tanto, un mismo 
individuo no obtiene el mismo éxito reproductor, ni realiza el mismo esfuerzo 
reproductor, a lo largo de toda su vida. Existen muchos ejemplos de este aspecto, 
algunos de ellos expuestos en el capítulo 12. El tercer problema radica en que, en 
muchas ocasiones, el éxito reproductor varía con la edad. Por ejemplo, un individuo 
joven, que se reproduce por primera vez es mucho más probable que sufra depredación, 
o que falle en su intento de reproducirse, que otro individuo con más experiencia. 
Además, estos individuos jóvenes frecuentemente no están en su plenitud reproductora 
y normalmente su fecundidad también varía con la edad (ver por ejemplo, Møller & de 
Lope 1999). Este problema se puede controlar de forma estadística, proporcionando al 
análisis información sobre la edad de los individuos muestreados. De esta forma, sólo 
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tendríamos en cuenta la variación en el éxito reproductor para individuos de la misma 
clase de edad. Otra posible solución consiste en tener información del éxito reproductor 
durante varios años y, con esta información, construir curvas que reflejen la variación 
de esta variable con la edad. Después, bastaría con establecer la diferencia entre el éxito 
reproductor real y el esperado según esa curva para una determinada edad. De todas 
formas estas dos soluciones no son totalmente eficaces, sobre todo debido a la 
imposibilidad de estimar la edad de los individuos en poblaciones naturales y a la 
adopción de otras variables que indirectamente reflejen la edad.  
 Otra medida de la eficacia biológica sería el éxito reproductor de un individuo 
durante todo el periodo de vida. Sin embargo, incluso esta medida tiene sus problemas, 
y es sólo válida bajo ciertas condiciones. Por ejemplo, un individuo puede tener un éxito 
reproductor más elevado que otro, pero la viabilidad de sus hijos puede que no sea tan 
elevada como la de los hijos del segundo (con menor éxito reproductor) y que este 
segundo llegue a tener mayor número de nietos que el primero. Este problema de la 
estima de la eficacia biológica se podría solucionar si se determinara el número de 
nietos, biznietos, etc. que consigue cada fenotipo en la población. Sin embargo, el 
seguimiento e identificación de líneas familiares a lo largo de muchas generaciones en 
condiciones naturales es una tarea prácticamente inviable, por lo que podríamos 
concluir que una buena estimación a la eficacia biológica sería el número de nietos que 
produce cada uno de los fenotipos de la población. 
 
3.3.3. La teoría de evolución por selección natural 
 
Darwin dedujo la teoría de evolución por selección natural basándose, entre 
otras, en las ideas de Malthus sobre las diferencias entre el crecimiento exponencial de 
las poblaciones humanas y el de los recursos y la aplicó para explicar la evolución de las 
especies y sus adaptaciones. Darwin provocó una verdadera revolución científica, no 
sólo por su teoría evolutiva, sino por utilizar en ella una aproximación en la que 
consideraba a las especies, no como un ente en sí mismo, sino como formadas por 
poblaciones de individuos, todos ellos diferentes entre sí (para información sobre la 
historia de las teorías evolutivas ver Moreno 2002).  
Después de la muerte de Darwin la teoría de evolución por selección natural 
pasó por un periodo en el que contó con muy pocos seguidores. Entre otras razones, el 
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bajo seguimiento de esta teoría se debió a que Darwin no encontró una solución 
satisfactoria que pudiera explicar los mecanismos de herencia necesarios para su teoría. 
Sin embargo, la solución ya existía a finales del siglo XIX, cuando Mendel publicó sus 
trabajos sobre herencia de caracteres. No fue hasta los años treinta del siglo XX, cuando 
la teoría de la herencia de Mendel se redescubrió y se utilizó como complemento de la 
teoría de evolución por selección natural de Darwin, dando lugar a lo que se conoce 
como “teoría sintética de la evolución” o “neodarwinismo”. La síntesis de las dos 
teorías fue llevada a cabo principalmente por tres autores, R. A. Fisher, J. B. S. Haldane, 
y S. Wright. Sus conclusiones se podrían resumir en los siguientes 5 puntos: (1) Las 
poblaciones contienen variabilidad genética generada “al azar”. (2) Las poblaciones 
evolucionan mediante cambios en las frecuencias génicas originadas por deriva 
genética, flujo génico y, sobre todo, selección natural. (3) Las variaciones que producen 
ventajas selectivas tienen efectos fenotípicos generalmente pequeños (las grandes 
generalmente son deletéreas), por lo que el cambio adaptativo es generalmente gradual 
(gradualismo). (4) La diversificación se genera por especiación (evolución del 
aislamiento reproductivo entre poblaciones). (5) Los procesos de diversificación llegan, 
con el tiempo, a producir cambios lo suficientemente grandes como para que den lugar a 
taxones de orden superior (género, orden, etc.). 
  Estos autores fueron los primeros en realizar modelos matemáticos de selección 
natural. La mayoría de estos modelos siguen vigentes en la actualidad, o han sido las 
bases de modelos más modernos y complejos. En este capítulo, y sólo como ejemplo de 
la utilidad de modelos matemáticos, expondremos el más sencillo con el fin de mostrar 
las peculiaridades de estos modelos, su gran utilidad para generar conclusiones 
generales sobre el proceso e hipótesis que puedan ser comprobadas con datos reales 
(para más información sobre estos modelos consultar Cabrero & Camacho 2002). 
En estos modelos a cada genotipo se le asigna un valor medio de eficacia 
biológica. Debido a que un mismo genotipo puede dar lugar a distintos fenotipos que 
varíen en su eficacia, el valor de eficacia biológica medio de un genotipo es el de todos 
los individuos pertenecientes a todos los fenotipos posibles a partir de ese genotipo. 
Para una mejor comprensión de estos modelos vamos a seguir un ejemplo hipotético 
con organismos haploides en el que estimaremos la eficacia biológica como el número 
de descendientes que llegan a reproducirse. Con este índice tenemos en cuenta dos de 
los principales componentes de la eficacia biológica (ver atrás). La “viabilidad de los 
descendientes” y la “fecundidad de los progenitores”. La combinación de estos nos 
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proporciona el valor del éxito reproductor en número de descendientes viables (que 
llegan a reproducirse).  
La viabilidad media de un genotipo es igual a la proporción de individuos de un 
determinado genotipo que llega a reproducirse. Por ejemplo una viabilidad de 0,08, 
indicaría que el 8% de los descendientes llegarían a reproducirse. La fecundidad se 
puede definir como el número de huevos, embriones, etc. (por ejemplo, 50). Estos dos 
valores de fecundidad y de viabilidad nos proporcionan un valor de eficacia biológica 
de 4 (cuatro individuos llegarían a reproducirse). Para simplificar el modelo vamos a 
asumir que los individuos se reproducen sólo una vez en su vida, que todos los 
individuos de la población se reproducen a la vez (reproducción sincrónica) y que la 
reproducción es asexual. Además suponemos que sólo existen dos genotipos en la 
población (A y B), cada uno de ellos con una frecuencia (p y q respectivamente) y una 
eficacia biológica absoluta (RA y RB) determinadas (en nuestro ejemplo 4 y 5 
respectivamente). 
 Independientemente de la frecuencia de cada genotipo:  
1)(  qp  
y, por tanto, el crecimiento medio por individuo en la población (R) sería igual a la 
suma de los productos de la frecuencia de cada genotipo multiplicada por su eficacia 
biológica asociada:  
 BA pRpRR   
Si por ejemplo, el 30% de los individuos de una población son del genotipo A (p = 0,3), 
el 70% deben de ser del genotipo B (q = 0,7). Por tanto, el número medio de 
descendientes reproductores producidos por cada individuo de nuestra población sería: 
 
 7,45)7,0(4)3,0(  BA pRpRR  
Hasta ahora hemos utilizado un índice de eficacia biológica absoluto, por el que 
se puede estimar el crecimiento de la población y de cada uno de los genotipos. Sin 
embargo, el cambio evolutivo producido por selección natural se detecta por cambios en 
las frecuencias relativas de los genotipos de las poblaciones. La razón de cambio 
genético en una población bajo selección depende de la eficacia biológica relativa (W) 
de los genotipos, que es función de la eficacia absoluta de todos los genotipos en la 
población. Esto se puede demostrar matemáticamente: 
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La eficacia biológica relativa de cualquier genotipo en una población (Wi) es 
igual a la eficacia absoluta del genotipo (A) dividida por la eficacia absoluta de otro 
genotipo de la población (B). Normalmente el segundo genotipo siempre es aquel con 
mayor eficacia biológica de la población y, de esta forma se consigue que, 
independientemente de la población que se esté estudiando, los valores de eficacia 
relativa siempre varían entre 0 y 1. Por tanto:  
B
BB
B
AA
R
RW
R
RW


 
(En nuestro ejemplo WA = 4/5 = 0,8, y WB = 1) 
 La eficacia relativa media de los individuos de la población sería la de cada uno 
de los genotipos multiplicada por sus frecuencias en la población: 
 BA pWpWW   
(En nuestro ejemplo = 0,3(0,8) + 0,7(1) = 0,94) 
 Las frecuencias de cada genotipo se pueden expresar como el número de 
individuos pertenecientes a cada uno (NA y NB) dividido por el número total de 
individuos en la población (N):  
N
Nq
N
Np
B
A


 
En la segunda generación las frecuencias genotípicas, p y q cambiarían a p’ y q’ 
respectivamente dependiendo la eficacia biológica de cada genotipo en la generación 
anterior y del número de individuos de cada genotipo. Es decir: 
BA
A
BA
A
BBAA
AA
qRpR
pR
qNRpNR
pNR
RNRN
RNp '  
Además, el cambio evolutivo en la población vendrá dado por el cambio en frecuencia 
de A y de B (incremento de p (p), e incremento de q (q) respectivamente). 

BA
BAA
BA
A
qRpR
qRpRppRp
qRpR
pRppp 
 '  
sustituyendo en el numerador (dentro del paréntesis) p por (1-q) tenemos que: 

BA
BA
qRpR
RRpqp 
  
y aplicando esta fórmula a nuestro ejemplo: 
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 045,05*7,04*3,0
547,0*3,0 
p  
Este resultado no varía independientemente de que RA y RB varíen, siempre que 
mantengan la misma relación entre sus valores. Es decir, que si en vez de utilizar 4 y 5 
como valores de la eficacia biológica de A y de B respectivamente hubiéramos utilizado 
8 y 10, o 12 y 15, el resultado de cambios en las frecuencias genotípicas es siempre el 
mismo. Por tanto, podemos concluir que los cambios en las frecuencias génicas de una 
población dependen de la eficacia biológica relativa de los genotipos presentes en esa 
población. 
 
Modelo de selección en organismos haploides 
 Los organismos haploides tienen sólo un alelo por gen y, por tanto, el 
incremento en la frecuencia relativa del alelo coincide con el incremento del genotipo 
que lo presenta. Si utilizamos el valor de la eficacia biológica relativa al del genotipo 
más eficaz, la eficacia biológica de cualquier genotipo en la población se podría 
expresar como uno menos un valor (s). En el caso del genotipo más eficaz ese valor (s) 
sería igual a cero, y para cualquier otro genotipo variará entre cero y uno. A ese término 
(s) se le llama “coeficiente de selección” e indica la intensidad de la selección en contra 
del genotipo dado. Es decir, valores altos del coeficiente de selección indican que la 
selección en contra de ese genotipo es alta. 
 Por tanto, en nuestro ejemplo el coeficiente de selección del primer genotipo (A) 
es 0,2 (1 - 0,8) y el del segundo (B) es de 0 (1 - 1). 
 Si ahora en nuestra ecuación sustituimos el valor absoluto de la eficacia 
biológica (RA y RB) por su valor relativo ((1-s) y (1) respectivamente) obtenemos la 
ecuación del modelo de selección en individuos haploides: 
 
 sp
spq
qsp
spq
qRpR
RRpqp
BA
BA



 1)1
1)1(  
De esta ecuación se pueden extraer algunas consecuencias generales sobre el 
cambio de frecuencias génicas entre generaciones. (a) El cambio en la frecuencia del 
genotipo (p) es siempre negativo ya que s, p y q son positivos o, de otra forma, debido 
a que la eficacia biológica del genotipo A no es la mayor de la población, sus 
frecuencias irían disminuyendo a lo largo de sucesivas generaciones (Fig. 2). (b) p es 
directamente proporcional al coeficiente de selección (s) y también al producto de las 
frecuencias p y q, es decir el cambio en las frecuencias genotípicas de una generación a 
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otra es mayor cuando ambos genotipos presentan unas frecuencias similares (p = 0,5, q 
= 0,5; Fig. 2). Además (c) el cambio en las frecuencias génicas es inversamente 
proporcional a la eficacia biológica media de la población (denominador de la ecuación) 
y, por tanto, la razón de cambio disminuye conforme p se aproxima a cero (Fig. 2); y (d) 
la población dejará de cambiar sus frecuencias (deja de evolucionar) sólo si la 
frecuencia génica del primer genotipo (A) es igual a cero (p = 0) (Fig. 2). 
Este y otros modelos matemáticos nos indican que una pequeña diferencia en el 
grado de selección de genotipos sería suficiente para que un gen ventajoso invadiera y 
sustituyera un gen menos ventajoso en la población (ver Fig. 2). Además, estos modelos 
implican que la evolución por selección natural está basada en el éxito diferencial de los 
individuos, y no de poblaciones o de especies. La gran ventaja de estos modelos es que, 
aunque la realidad es mucho más compleja que lo que representan, sí que proporcionan 
predicciones que pueden ser comprobadas en poblaciones naturales. 
 
3.4. Bases genéticas y heredabilidad de caracteres de comportamiento 
 
 Aunque durante mucho tiempo se ha dudado de la existencia de una base 
genética de los comportamientos de los animales, actualmente existen pocas dudas al 
respecto. Ejemplos sobre marcadores moleculares de comportamiento son muy 
variados. Así, se han identificado genes relacionados con la selección de alimento en 
gusanos de la seda (Mase et al. 2007), con el comportamiento social de las abejas 
(Oldroyd y Thompson 2007) y hormigas (Ross y Keller 1998; Gotzek 2007), y hasta 
marcadores genéticos del comportamiento expulsor de huevos parásitos por 
hospedadores de parásitos de cría (Martin-Gálvez et al. 2006).  Los genes, sin embargo 
actúan de manera dinámica, interactuando con otros genes en el genoma (fenómenos de 
epistasis) y en respuesta a complejas interacciones con el ambiente. Los genes podrían 
influir en el comportamiento si la expresión de distintos alelos condicionaran distintos 
comportamientos, o si la expresión de los genes variara con la edad o por 
condicionantes ambientales dando lugar a cambios en el comportamiento (fenómenos de 
plasticidad) (para más información ver, Fitzpatrick et al. 2005). 
 Como ya he dicho anteriormente, cualquier carácter se puede definir como el 
resultado de tres componentes, el componente genético o hereditario, el componente 
ambiental y el componente materno que, a su vez, puede tener un componente genético. 
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Por tanto, los procesos evolutivos sólo se comprenden en su totalidad cuando se dispone 
de información genética y fenotípica (Roff 2002). La estima de parámetros genéticos de 
caracteres de comportamiento de animales salvajes es sin embargo bastante 
problemática debido entre otras razones a la dificultad de realizar experimentos que 
pongan de manifiesto este componente genético. Además los comportamientos, 
normalmente presentan bajos valores de heredabilidad y mantienen complicadas 
correlaciones genéticas con otros caracteres, lo que hace aún más complicada esta tarea. 
 Existen metodologías que permiten la estima de la influencia genética, ambiental 
y materna en la expresión de un carácter que, en conjunto, se engloban en lo que se 
conoce como “Genética Cuantitativa”. Genética cuantitativa se define como el estudio 
de caracteres y de los factores genéticos y ambientales que los explican. Este campo se 
originó con la nueva síntesis (neodarwinismo) en su afán de conocer las respuestas a los 
procesos de selección natural teniendo en cuenta los fenotipos y las relaciones genéticas 
existentes entre los individuos. En este apartado intentaremos exponer de forma simple 
las bases de estas metodologías explicando los conceptos más importantes.  
 
3.4.1. Heredabilidad. Definición y estimas 
 
 La heredabilidad de un carácter, en su sentido amplio (H2), se define como la 
proporción de la variación fenotípica (VP) existente en una población que se atribuye a 
la variación genética (VG) existente entre individuos. Entre las contribuciones genéticas 
a la variación fenotípica se incluye la variación alélica (VA= varianza aditiva), la 
variación por dominancia alélica o por interacciones multigénicas (VD), y la variación 
debida a la interacción entre genes y ambiente (VI). La heredabilidad de un carácter en 
su sentido estricto (h2) cuantifica sólo la porción de la variación fenotípica que es 
debida a la variación aditiva o alélica (VA).  
 
 Expresando estas relaciones con fórmulas donde VE indica variación fenotípica 
debida a la influencia ambiental, tendríamos que:  
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P
A
P
G
P
IDA
IEDAP
V
Vh
V
V
V
VVVH
VVVVV



2
2 ;  
 
 Es importante señalar aquí que la heredabilidad no cuantifica directamente la 
influencia o el efecto de los genes y del ambiente en el fenotipo, sino que, 
indirectamente, estudiando las variaciones fenotípicas y genéticas (alélicas) existentes 
nos permite estimar hasta qué punto variaciones genéticas y ambientales pueden 
modificar los valores fenotípicos. 
2h
VV AP   
 A mayores valores de h2 menor influencia tendrá el ambiente en la expresión 
fenotípica del genotipo y viceversa. 
2hVV PA   
 
Conociendo la h2 y la variación en las frecuencias fenotípicas entre generaciones 
podremos estimar la variación en las frecuencias génicas entre generaciones. La estima 
de heredabilidad en sentido estricto, junto con las variaciones en éxito reproductor 
asociadas a distintos fenotipos nos va a permitir estimar la evolución (cambios en las 
frecuencias génicas) de cualquier carácter en generaciones sucesivas como respuesta a 
los procesos de selección. La heredabilidad (h2) de un carácter es directamente 
proporcional a la magnitud de cambio fenotípico que se espera que un carácter 
experimente de una generación a la siguiente (R) como respuesta a un diferencial de 
selección (S) medido como el valor medio del carácter antes y después de los eventos 
de selección. 
2hSR   
  
 Esta ecuación, conocida como ecuación fundamental de la genética 
cuantitativa, es muy importante en estudios evolutivos y pone de manifiesto que los 
modelos matemáticos claramente distinguen entre los procesos que ocurren dentro de 
generaciones (selección natural) y los que ocurren entre generaciones (cambios de 
frecuencias fenotípicas – evolución). Además, indican que, para que los cambios 
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evolutivos (entre generaciones) sean resultado de procesos de selección natural, el 
carácter en cuestión debe de ser heredable (h2 > 0).  
Si, ahora el diferencial de selección lo expresamos en función de la varianza 
fenotípica existente, estaríamos hablando de lo que se conoce como intensidad de 
selección (i) que sería función de la respuesta a los procesos de selección (R) y de la 
varianza genética aditiva.  
iV
V
VShSR A
P
A  2  
 Aunque más adelante volveremos a insistir en la estima de parámetros 
relacionados con los diferenciales, gradientes e intensidades de selección, aquí, sólo 
destacar que en todas estas ecuaciones, el parámetro central que no podemos medir 
directamente, y que debemos de estimar para conocer las características de los procesos 
evolutivos ligados a un carácter es la varianza genética aditiva (VA). Sin embargo, sí que 
existen metodologías que permiten la estima de heredabilidad, que junto a la estima de 
variabilidad fenotípica del carácter nos va a permitir una estima de la varianza genética 
aditiva. Estas metodologías se basan en comparaciones de fenotipos que, al tener en 
cuenta las relaciones de parentesco existentes entre ellos, permiten estimar la base 
genética de cualquier carácter. Estos métodos proporcionan mejores estimas cuando se 
usan datos de individuos relacionados genéticamente. Por ejemplo, si para su estima se 
utilizan gemelos expuestos a una gran variación de ambientes vamos a poder estimar 
muy bien la influencia ambiental en el fenotipo y, por tanto, el componente genético de 
varianza poblacional.  
Todos los métodos consisten en la comparación de varianzas fenotípicas de 
individuos expuestos a distintas condiciones ambientales, pero de los que conocemos 
las relaciones genéticas de parentesco entre ellos, que nos permiten estimas relativas de 
la importancia del ambiente y de las relaciones genéticas explicando la variación 
fenotípica poblacional.  
Vamos a describir y a explicar la lógica de algunas de esas metodologías. 
 
Correlaciones genéticas – covariaciones genéticas 
 Una posibilidad de estimar la h2 es mediante el uso de regresiones y 
correlaciones. Estas estimas se basan en que los coeficientes de regresión entre el 
fenotipo de parejas de individuos sometidos a distintas condiciones ambientales 
dividido por las relaciones genéticas existentes entre ellos reflejan la h2 del carácter.  
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En el caso de la relación entre padres e hijos, a mayor heredabilidad de un 
carácter, más se parecerán los fenotipos de los padres y de los hijos independientemente 
de la influencia ambiental en el fenotipo. Es decir, el fenotipo de cualquier individuo (Y) 
estaría cercano a un valor medio de la población (µ) y su variación respecto a este valor 
medio vendría dado por el fenotipo (medio) de los padres (X) y una constante que nos 
indicara la heredabilidad de un carácter (h2). Esta relación se expresa por la siguiente 
ecuación que describe la relación (regresión) lineal entre valores medios de hijos y de 
padres: 
  XhhY
X
V
V
V
VY
P
A
P
A
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;1



 


 
 En este caso en el que conocemos el valor medio de los hijos y el de los dos 
progenitores, la heredabilidad del carácter sería la pendiente de la línea de regresión 
entre padres e hijos. En el caso de que sólo conociéramos el valor del carácter para uno 
de los progenitores la h2 sería igual a dos veces la pendiente de la línea de regresión. En 
resumen, si conocemos el fenotipo de los hijos y de los padres y la media del carácter en 
la población, podremos estimar la heredabilidad del carácter como la pendiente de la 
relación existente entre el fenotipo de padres e hijos.  
 
Análisis de varianza 
 El segundo grupo de metodologías de estima de la h2 consiste en la estima de la 
varianza genética aditiva (VA). Para ello, utilizando información de las relaciones 
genéticas existentes entre individuos (padres-hijos, hermanos de padre y de madre, 
hermanos de padre o de madre, etc.), la variación fenotípica existente se descompone en 
la existente dentro y entre grupos familiares. La metodología que permite descomponer 
la varianza se conoce como Análisis de la Varianza que, aunque actualmente se utiliza 
para inferir diferencias estadísticas entre grupos, en su origen fue diseñado por Ronald 
Fisher específicamente con el fin de descomponer la varianza fenotípica y estimar la 
porción de la misma debida a la variación alélica (varianza genética aditiva, VA).  
 Como ejemplo, vamos a tratar de descomponer la variación fenotípica existente 
entre hermanos de padre y de madre hasta obtener una estima de VA. Se puede 
demostrar que la covariación entre hermanos incluye ¼ de la varianza debida a la 
dominancia genética y, por tanto, la heredabilidad estimada de relaciones entre 
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hermanos estaría inflada. Además, si los hermanos se desarrollan en el mismo ambiente 
es posible que la semejanza entre ellos, al menos parcialmente, se deba, no sólo a las 
similaridades genéticas, sino también a compartir el mismo ambiente. Por tanto, es 
necesario obtener el fenotipo de hermanos que sean criados en ambientes distintos para 
lo que se realizan experimentos de intercambio de grupos de hijos entre familias (i.e. 
distintos ambientes). De esta forma, se puede estimar la influencia del ambiente 
explicando la variación fenotípica existente en la población. Por último, la covariación 
entre hermanos, una vez que la variación debida al ambiente y la dominancia alélica se 
han tenido en cuenta es igual a ½VA y, por tanto: 
WCACAF
AF
VVV
Vh 
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Donde VAF se refiere a la variación existente entre familias,  VAC indica la variación 
existente entre ambientes a los que son sometidos distintos grupos de individuos de una 
misma familia, y VWC que indica la variación existente entre los individuos de cada 
familia que son sometidos a un ambiente similar. Todos los términos de la ecuación se 
pueden estimar a partir de la tabla de resultados de un análisis de la varianza en el que 
tratamos de explicar la varianza fenotípica entre hermanos en función de (1) un factor 
familiar (familia a la que pertenece: AF) y de (2) un factor ambiental (AC), que se 
refiere a los distintos grupos de hermanos que son sometidos a distintos ambientes y, 
por tanto, este factor tiene que estar anidado dentro del factor familiar. La varianza no 
explicada por estos factores se refiere a aquella que existe dentro de los grupos de 
hermanos criados en el mismo ambiente (WC) y corresponde al término error en la tabla 
de un análisis de la varianza anidado (Tabla 1).  
Teniendo en cuenta la variaciones atribuidas a los distintos factores incluidos en 
el análisis (media de cuadrados en Tabla 1) y las variaciones que se esperan contribuyan 
a cada factor (media de cuadrados esperados en Tabla 1) podemos estimar los 
componentes de la varianza debidos a factores genéticos (i.e. familiares: AF), 
ambientales (i.e. entre grupos de hermanos sometidos a distintos ambientes: AC), o 
cualquier otro factor no tenido en cuenta (WC) en función de las medias de los 
cuadrados estimados y de los grados de libertad asociados a cada factor: 
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 
  ckMSMSV
kMSMSV
MSV
ACAFAF
WCACAC
WCVC



 
 
 Por tanto, experimentos de intercambio de hijos entre distintas familias (i.e. 
cross-fostering) nos permitirán estimar la heredabilidad de los caracteres siguiendo la 
ecuación anterior. 
 
 
3.4.2. Heredabilidad de caracteres comportamentales 
 
 Para un campo tan influenciado por la teoría evolutiva como la Etología es 
sorprendente la escasez de investigaciones en las que se estime el grado de 
heredabilidad de comportamientos. Entre los parámetros comportamentales estudiados, 
estimas de heredabilidad son más frecuentes en aquellos relacionados, sobretodo, con la 
reproducción como tamaño y fecha de puesta, tamaño de huevo, tamaño de nido, 
selección de pareja, etc.  
Muchos de los caracteres de comportamiento, en general, presentan bajas 
estimas de heredabilidad, o complicadas correlaciones genéticas con otros caracteres 
que hacen muy difícil una estimación fiable de los parámetros genéticos asociados a 
cada carácter. Además, como ya hemos expuesto anteriormente, la estima de parámetros 
genéticos en condiciones naturales es bastante problemática ya que conlleva la 
realización de experimentos o de seguimientos de la población durante varias 
generaciones que permitan el aislamiento del componente ambiental y del genético 
explicando el fenotipo. Todos estos problemas se agravan aún más al estudiar 
comportamientos en los que es más difícil detectar un componente genético. Por ello, la 
comprobación de hipótesis evolutivas en estudios etológicos se basa principalmente en 
datos fenotípicos, metodología de trabajo que se conoce como estrategia fenotípica (de 
término en inglés: “phenotypic gambit”) (Grafen 1984). Esta metodología asume que (i) 
los patrones fenotípicos observados de comportamiento reflejan fielmente los patrones 
genéticos subyacentes y que (ii) los detalles de la arquitectura genética no van a influir 
en la evolución de los comportamientos estudiados. Aunque existen bastantes artículos 
que concluyen que las correlaciones genéticas y fenotípicas son lo suficientemente 
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similares para justificar inferencias evolutivas con datos fenotípicos, la mayoría de los 
autores recomiendan que, al menos para caracteres de comportamiento y de estrategias 
vitales, la estrategia fenotípica debe ser utilizada con cautela ya que el riesgo de llegar a 
conclusiones erróneas es más alto que en caracteres con una alta heredabilidad (Stirling 
et al. 2002).  
   Debido a los problemas asociados con metodologías tradicionales de estimas de 
componentes ambientales y genéticos de caracteres de comportamiento en poblaciones 
naturales ya expuestos anteriormente, recientemente se han desarrollado otras técnicas 
que permiten la estima de parámetros de genética cuantitativa. Una de estas técnicas 
consiste en la utilización de modelos estadísticos que incorporan información de pedigrí 
de los individuos de la población que nos permiten la estima de heredabilidad (Kruuk 
2004). Sin embargo esta aproximación requiere del conocimiento y marcaje de los 
individuos de una población durante bastantes generaciones; datos que normalmente no 
están disponibles (pero es posible, ver por ejemplo, Merila et al. 2001; Kruuk et al. 
2000). Otra aproximación es el uso de marcadores moleculares que nos permitan poner 
de manifiesto las relaciones de parentesco existente entre los individuos de una 
población que, a su vez, nos permita la estima de heredabilidad de distintos caracteres 
(Ritland 2000, Rittschof and Robinson 2014).  
 
3.5. Causas de la selección natural 
 
 Las causas de los procesos de selección natural radican en la existencia de 
factores que limitan la tasa reproductiva de los organismos. Si el grado de limitación de 
esta tasa reproductiva está relacionado con el genotipo de los individuos que forman una 
población, las frecuencias génicas en dicha población cambiarán entre generaciones 
debido a procesos de selección natural. A los factores que limitan las tasas reproductivas 
de los organismos vivos se les conoce como presiones selectivas.   
 
3.5.1. Presiones selectivas 
 
 Cualquier individuo que consiga reproducirse con éxito ha tenido que vencer una 
enorme cantidad de obstáculos para que, al menos parte de su dotación genética, pase a 
la siguiente generación. Para sobrevivir hasta la edad de madurez sexual ha tenido que 
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ser eficaz protegiéndose de condiciones ambientales desfavorables, tanto abióticas 
(distintas variables climáticas, químicas y físicas del ambiente), como bióticas 
(competencia con otros organismos, depredadores, parasitismo, etc.). A estas variables 
que pueden influir en la probabilidad de que un organismo sobreviva y llegue a 
reproducirse se las conoce como “presiones selectivas” o “agentes de selección” debido 
a que cualquier diferencia entre individuos en la capacidad de superar esos obstáculos se 
traducirá en una diferencia en la eficacia biológica de los mismos.  
En este apartado vamos a repasar brevemente los principales agentes de 
selección o presiones selectivas, y por qué pueden afectan a la eficacia biológica de los 
organismos.  
 
Bióticas (parásitos, depredadores, competencia, etc.) 
 Cualquier individuo que llegue a reproducirse ha sido suficientemente eficiente 
en la búsqueda y asimilación de alimento, ha sobrevivido a depredadores, a parásitos y 
enfermedades, ha sido competitivo en relación con los demás organismos de su 
población o especie, ha sido capaz de acumular suficiente energía para emplearla en la 
fabricación de gametos, ha encontrado pareja (en el caso de que se reproduzcan 
sexualmente), ha mostrado unos cuidados parentales adecuados (en el caso de que los 
tenga) para el correcto desarrollo de sus descendientes, etc., etc. En este sentido son 
muchos los factores de selección que otros organismos vivos ejercen sobre cualquier 
individuo. Una forma de clasificarlos podría ser: (1) “factores que afectan a la 
búsqueda y utilización de recursos necesarios para su crecimiento y reproducción” 
(alimento, pareja, gametos, etc.); (2) “factores relacionados con el hecho de que 
cualquier organismo vivo puede ser una fuente de alimento para otros”, y (3) 
“factores relacionados con la probabilidad de supervivencia de la descendencia”. 
Dentro del primer tipo se encuentran las presiones selectivas que suponen los “recursos 
limitantes” (alimento, espacio, pareja, gametos, etc.), que a su vez dan lugar a los 
“fenómenos de competencia” (inter- e intraespecífica), “reparto de recursos” (selección 
de un tipo de recursos), “selección de hábitat”, etc. En el segundo tipo se encontrarían 
los agentes selectivos de “depredación” y “parasitismo”. Mientras que en el tercer grupo 
se encontrarían todos los anteriores, pero actuando sobre la descendencia y cuyas 
consecuencias pueden ser minimizadas por estrategias de los progenitores (cuidados 
parentales, efectos paternos y maternos, etc.) (ver Cuadro 1).  
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Abióticas (temperatura, humedad, pH, radiación etc.) 
 En la mayoría de los casos la temperatura, humedad, ph, etc. dentro y fuera del 
cuerpo de un organismo son muy diferentes. Sin embargo, las funciones fisiológicas se 
realizan más eficientemente en condiciones físicas (abióticas) más o menos constantes y 
con unos rangos de variación más o menos estrechos. Por tanto, debido a que las 
reacciones químicas requieren de unas condiciones ambientales para que tengan lugar a 
una velocidad adecuada, sólo aquellos organismos que presenten características que los 
aíslen del medio podrán sobrevivir y llegar a reproducirse. Incluso, de aquellos que 
lleguen a reproducirse, los que consigan un medio (interno) más adecuado para realizar 
sus funciones vitales (metabolismo, división celular, etc.), serán los que tengan mayores 
probabilidades de llegar al estadio adulto en mejores condiciones para reproducirse.  
 Las presiones selectivas abióticas tienen en común que, en la mayoría de los 
casos, pueden alterar el medio interno (celular) de los organismos y, por tanto, 
supondrían un nulo o mal funcionamiento de la actividad celular llegando a provocar la 
muerte de los organismos vivos. Entre las más importantes se pueden destacar la 
“temperatura”, por su influencia en el metabolismo (reacciones químicas); la 
“humedad”, ya que, por ejemplo, en la mayoría de los organismos vivos terrestres, las 
células necesitan mayor contenido en agua que el existente en el ambiente que los rodea 
y, por tanto, un aislamiento del medio facilita las funciones celulares. La “salinidad” o 
más generalmente la “composición química” del ambiente que rodea a los organismos, 
como puede ser concentración de sales dentro y fuera del organismo y los procesos de 
ósmosis asociados, la concentración de oxígeno y de CO2, necesarios para la respiración 
celular, y para la fotosíntesis en plantas. Otros agentes de selección importantes son el 
“ph”, debido a su influencia en las reacciones químicas y estrecho margen en que las 
células pueden vivir; las “radiaciones” por su importancia en los procesos fotosintéticos 
y el efecto letal y/o mutágeno de algunas de ellas sobre las células y sus procesos de 
división y las “fuerzas físicas” externas como la presión que soportan los organismos en 
distintos ambientes (fondo de océanos, altas montañas, zonas intermareales donde los 
organismos están expuestos a las fuerzas que generan las olas al romper, etc.). Un 
ejemplo de comportamientos que disminuyen o contrarrestan los efectos de este tipo de 
presiones selectivas los encontramos en todos aquellos relacionados con la selección de 
hábitats propicios para desarrollar las actividades vitales como ocurre con unas 
hormigas de alta montaña que seleccionan piedras de tamaño y grosor adecuados para 
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construir sus nidos debajo de ellas protegiéndose de los cambios ambientales propios de 
ambientes alpinos (Tinaut et al. 1999).  
 
3.6. Consecuencias de la selección natural 
 
 La selección natural puede afectar a las poblaciones de varias formas que, 
siguiendo a Endler (1986) se podrían agrupar en seis tipos dependiendo de distintos 
aspectos a los que afecte el proceso. (1) Puede afectar al valor medio y a la varianza del 
carácter, (2) al número de fenotipos equivalentes, (3) puede tener efectos indirectos en 
otros fenotipos, (4) puede afectar a la diversidad y a la selección de hábitat, (5) a los 
niveles de selección y (6) al modo de herencia. Estos seis tipos son independientes y 
varios de ellos pueden ocurrir simultáneamente en la misma población (para más 
información ver Soler 2002). En este apartado vamos a tratar los efectos sobre el valor 
medio y la varianza del carácter, ya que nos va a identificar los distintos tipos de 
selección, sobre los procesos de especiación que, en cualquier caso, darán lugar a 
genotipos óptimos al explotar el medio en el que viven (adaptaciones). También 
veremos algunos ejemplos en los que los procesos de selección natural podrían dar lugar 
a la extinción de poblaciones o especies.  
La consecuencia inmediata de los procesos de evolución por selección natural es 
el aumento de las frecuencias de genotipos capaces de contrarrestar las presiones 
selectivas relativamente mejor que otros en la población, mientras que los genotipos de 
menor éxito irán disminuyendo sus frecuencias en generaciones sucesivas llegando a 
desaparecer de la población. Por tanto, los procesos evolutivos por selección natural 
provocarían que, a lo largo de generaciones, se fijaran en la población nuevas 
mutaciones que supongan mejoras relativas, contrarrestando las presiones selectivas a 
las que se encuentran sometidos los individuos. Estos nuevos variantes, o caracteres que 
contrarrestan las presiones selectivas es lo que se denominan adaptaciones. Además, si 
en el proceso de selección-evolución apareciera alguna limitación en el intercambio 
genético entre individuos de una población podrían aparecer nuevas especies. Esta 
limitación podría por ejemplo deberse a barreras geográficas, pero también a barreras 
comportamentales que darían lugar a lo que se conoce como procesos de especiación.  
 
3.6.1. Efectos sobre la media y la varianza poblacional. Evolución. 
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 Debido a que los procesos evolutivos se detectan por cambios en las frecuencias 
de distribución de caracteres heredables entre generaciones, y estas frecuencias, cuando 
se ajustan a una distribución normal, se pueden definir simplemente basándose en su 
media poblacional y en su varianza, la clasificación más extendida de los tipos de 
selección está relacionada con la forma en que los procesos de selección natural afectan 
a estos parámetros poblacionales. Estos caracteres pueden ser cuantitativos o 
cualitativos, y la distribución de frecuencias puede verse afectada de tres formas 
distintas, dando lugar a los tres tipos de selección (Fig. 3).  
 
Selección direccional. 
 Tiene lugar cuando los individuos de uno de los extremos de la distribución de 
frecuencias tienen mayor eficacia biológica y son favorecidos (Fig. 3). En este caso, en 
generaciones sucesivas, la media cambia desplazándose hacia el valor de los individuos 
con menor coeficiente de selección, mientras que la varianza disminuye.  
 Los componentes físicos y biológicos del ambiente están cambiando 
continuamente y cuando estos cambios persisten durante largos periodos de tiempo 
pueden favorecer a individuos con unas características heredables determinadas. Si 
tomamos como ejemplo el carácter tamaño corporal y suponemos que, en un ambiente 
determinado, los de menor tamaño producen más descendientes que los de mayor 
tamaño, estaríamos ante un caso de selección direccional, ya que podríamos predecir 
que el valor medio del tamaño corporal disminuiría en esa población a lo largo de 
generaciones sucesivas. Quizás los casos de selección direccional más fáciles de 
comprender son los de selección artificial, ya que, en la mayoría de los casos, lo que el 
hombre pretende es aumentar o disminuir un carácter determinado (tamaño de puesta en 
las gallinas, cantidad de leche producida por vacas, tamaño y características de semillas 
de cereales, etc., etc.). Lo que ocurre es que los descendientes que pasan a la siguiente 
generación se seleccionan artificialmente de los hijos de padres con las características 
que interesan. 
 En la naturaleza el proceso es muy similar, la diferencia radica en que el 
diferencial reproductivo entre los individuos de una población viene determinado por 
agentes naturales y no por el hombre. Como ejemplo de selección direccional se podrían 
citar entre otros la evolución del tamaño de cerebro en el género Homo, que ha ido 
aumentando durante toda su historia evolutiva (Arsuaga & Martínez 1998), la evolución 
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del mimetismo y reconocimiento de huevos, respectivamente, en aves parásitas de cría y 
en sus hospedadores (Soler & Soler 2000), o cualquier ejemplo de carrera de 
armamentos en procesos coevolutivos (ver capítulo 4). 
 
Selección estabilizadora. 
 Aparece cuando los individuos con caracteres intermedios son los que producen 
más descendientes. Es decir, que existe un valor intermedio óptimo para el carácter. En 
este caso la media no cambia y la varianza disminuye (Fig. 3). Es quizás el tipo de 
selección más común en la naturaleza, sobre todo en poblaciones o especies de 
ambientes poco cambiantes. Es decir, si imaginamos un ambiente constante durante un 
largo periodo de tiempo en el que existiera un óptimo de un carácter determinado (por 
ejemplo un tamaño de puesta en aves) asociado a un mayor éxito reproductor, al 
principio existirían individuos con tamaños de puesta muy variable, pero el paso del 
tiempo desembocaría irremediablemente en un cambio de las frecuencias fenotípicas en 
las poblaciones haciéndose cada vez más comunes los individuos con un carácter 
próximo al óptimo, y desapareciendo de la población los fenotipos extremos.  
Esta selección estabilizadora llevaría consigo una disminución de la variabilidad 
del carácter en la población. Sin embargo, esta disminución no tiene por qué llevar 
consigo una desaparición de la variabilidad genética poblacional debido a que existen 
mecanismos naturales que generan esta variabilidad (ver apartados anteriores) y también 
debido a que, en muchos casos, el óptimo de un carácter no es el mismo para todos los 
fenotipos de la población, sino que depende de la expresión de otros caracteres 
relacionados entre sí, estando el óptimo de cualquier carácter en muchos casos 
relacionado con una solución de compromiso con el de otros caracteres (ver capítulo 5). 
Es importante tener en cuenta que la nula influencia de la selección 
estabilizadora sobre la media poblacional del carácter haría imposible su detección en 
estudios en los que no se tuviera en cuenta la varianza poblacional. Por tanto, la 
conservación evolutiva de fenotipos durante largos periodos de tiempo no tendría por 
qué ser interpretada como periodos en los que la selección natural no está actuando, sino 
que muy probablemente, la no-existencia de cambios fenotípicos aparentes durante 
largos periodos evolutivos (conservación evolutiva) podría ser consecuencia de una 
continua y fuerte selección estabilizadora. Sólo el estudio de una posible variación de la 
varianza poblacional de un carácter a lo largo de esos periodos nos permite distinguir 
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entre la ausencia de selección o la presencia de selección estabilizadora durante esos 
periodos de tiempo. 
 
Selección disruptiva o diversificadora. 
 Tiene lugar cuando los individuos de los extremos de la distribución de 
frecuencias presentan una eficacia biológica mayor que la de individuos con valores 
intermedios del carácter. En este caso la media no cambia pero la varianza aumenta 
(Fig. 3). Este tipo de selección es la principal responsable de procesos de especiación 
(ver más adelante) y, por ejemplo, explicaría la evolución de las distintas especies de 
pinzones que Darwin encontró en las islas Galápagos, así como los procesos de 
especiación simpátrida tratados anteriormente.  
 
3.6.2. Especiación 
 
 La formación de nuevas especies es un proceso temporal en el que algunas 
poblaciones se diferencian y se independizan genéticamente de otras. Una vez que 
aparecen limitaciones en el flujo génico existente entre poblaciones, o entre grupos de 
individuos de la misma población, se pueden fijar alelos diferentes en las distintas 
subpoblaciones pasando a tener cada una de ellas caracteres diagnósticos propios. Más 
adelante, las diferencias se acentuarán si aparecen barreras completas al intercambio 
genético dando lugar a genomas exclusivos con características propias y únicas 
(Perfectti 2002).  
 Las barreras de aislamiento se clasifican en pre- y post-zigótica dependiendo del 
momento en el que actúan. Mientras que las primeras impiden la formación del zigoto, 
las segundas son las que impiden que los zigotos resultantes de la reproducción de 
individuos provenientes de poblaciones genéticamente aisladas lleguen a producir hijos 
fértiles. Dentro de las barreras prezigóticas se encontraría el aislamiento etológico, 
además de las incompatibilidades mecánicas y fisiológicas o el aislamiento por 
diferenciación de hábitats o recursos. El aislamiento etológico se produce cuando, por 
ejemplo, individuos de especies diferentes y de sexo opuesto, no se reconocen como 
potenciales parejas sexuales, incluso siendo genéticamente compatibles. 
Según los patrones de separación geográfica se podrían diferenciar tres tipos de 
procesos de especiación: especiación alopátrida, especiación parapátrida, y especiación 
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simpátrida. La primera consiste en la completa separación geográfica de un acervo 
genético continuo dando lugar a poblaciones geográficamente aisladas, mientras que la 
segunda y la tercera tienen lugar sin una separación geográfica completa de las 
poblaciones. Los procesos de especiación parapátrida y simpátrida se distinguen entre sí 
en que, mientras que la primera permite la existencia de un contacto secundario ente 
especies originales y derivadas (existencia de híbridos), la especiación simpátrida 
predice un aislamiento genético completo. Sin embargo, dependiendo de la eficacia 
biológica relativa de los híbridos, se podría predecir que con el paso de las generaciones 
éstos desaparecerían y, por tanto, la especiación parapátrida y simpátrida no se podrían 
distinguir en el caso de que la eficacia de los híbridos fuera menor que la de las especies 
original y derivada. 
El aislamiento etológico como motor de especiación es particularmente 
importante en procesos simpátridos ya que diferencias, por ejemplo, en la selección de 
hospedador o de pareja pueden dar lugar a aislamiento reproductivo entre individuos 
con distintas preferencias que provocarían la aparición de nuevas especies (Higashi et 
al. 1999). De hecho parece que la especiación simpátrida ha ocurrido frecuentemente en 
especies parásitas como consecuencia de una mayor especialización a la hora de 
seleccionar hospedador, y también parece que es responsable de la diversificación de 
peces y organismos acuáticos presentes en lagos africanos y americanos.  
Uno de estos ejemplos se encuentra en las viudas africanas, unas especies de 
aves parásitas de cría del genero Vidua en las que procesos de selección de hospedador 
y posterior aprendizaje de rasgos (cantos) de los hospedadores adultos por machos y 
hembras parásitas han dado lugar a la diversificación del género siendo cada especie 
parasita de cría exclusiva de una especie de hospedador. Los pollos y jóvenes parásitos 
aprenden las características de los hospedadores que los han criado y, este aprendizaje, 
hace posible que tanto machos como hembras criadas por el mismo hospedador se 
puedan reconocer y emparejarse, produciéndose un aislamiento genético con individuos 
criados por otra especie hospedadora. Los pollos de la especie hospedadora presentan 
unos diseños de cavidad bucal muy complejos que los pollos de la especie parásita 
mimetiza. La ventaja asociada a este mimetismo es que cuando ocurren 
“equivocaciones” a la hora de parasitar y el alimento es escaso, los pollos no miméticos 
son menos alimentados que los del hospedador. Estas “equivocaciones” podrían ocurrir 
parasitando nidos de especies no explotadas por las viudas africanas en las que si los 
pollos parásitos son criados con éxito y llegan a reproducirse, podría aparecer un nuevo 
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proceso de especiación. De acuerdo con este escenario evolutivo de especiación por 
cambio de hospedador y aprendizaje posterior de sus rasgos, la distancia genética entre 
especies de viudas parásitas de cría es aproximadamente un 7% de la existente entre sus 
hospedadores (Para más información sobre este sistema ver Sefc et al. 2005; Sorenson 
et al. 2003). 
Quizás los mejores ejemplos de especiación simpátrida son los descritos para 
grupos de especies de cíclidos que habitan en algunos lagos africanos y americanos. Por 
ejemplo, en el lago Malawi existen más de 500 especies endémicas de cíclidos que 
podían haber evolucionado como consecuencia de variaciones en el cortejo y en la 
elección de pareja como sugieren las filogenias moleculares que muestran pocas líneas 
monofiléticas y los datos de apareamiento que se tienen de algunas de ellas (Van Oppen 
et al. 1998). En caso de los cíclidos de los lagos volcánicos nicaragüenses se sabe, por 
ejemplo, que todas las especies del grupo que habitan el mismo lago proceden de la 
misma especie, que las especies actuales se encuentran aisladas reproductivamente, y 
que este proceso de especiación se produce como consecuencia de procesos de elección 
de pareja, ya que diferencias en el comportamiento de cortejo son las responsable del 
aislamiento prezigótico (Schliewen y col. 1994; Barluenga y col. 2006). 
 
3.6.3. Extinción 
 
 Los procesos de selección natural favoreciendo la expansión de caracteres 
adaptativos también pueden llegar a provocar la extinción de especies.  
Sabemos que la eficacia biológica asociada a cualquier carácter nuevo que 
invada una población depende de la eficacia biológica asociada a otros caracteres 
presentes en la población. Es decir, los efectos de la selección natural sobre las 
frecuencias génicas de un carácter se pueden establecer en función de la eficacia 
biológica relativa asociada a ese carácter. Además, sabemos que la eficacia biológica de 
un individuo no depende de la eficacia biológica media de la población. Por tanto, la 
extinción de una población sería posible si la invasión de caracteres adaptativos y 
“egoistas”, con una mayor eficacia biológica relativa asociada, produjeran a su vez un 
efecto negativo en el tamaño poblacional mediado por una menor producción de hijos 
en la población. Si el tamaño poblacional sigue disminuyendo llegaríamos a un punto en 
 32
que cualquier evento o proceso estocástico podría provocar la total extinción de nuestra 
población (Rankin & Lopez-Sepulcre 2005). 
Existen algunos ejemplos de estos efectos de “suicidio evolutivo”, ya propuesto 
por Haldane (1932) y que han estado olvidados hasta hace pocos años. Uno de estos 
ejemplos lo proporcionan mariposas tropicales para las que el grado de especialización 
en la selección de hábitat y de hospedador por individuos adultos para sus larvas 
fitófagas es el factor que mejor explica el riesgo de extinción (Koh et al. 2004). Otro 
ejemplo, basado en manipulación artificial pero ilustrativo para este caso, proviene de 
peces medakas japoneses (Oryzias latipes) en los que machos transgénicos modificados 
con un gen relacionado con la hormona de crecimiento, además de crecer más rápido 
son de mayor tamaño que los individuos no modificados o salvajes. Las hembras de 
estos peces prefieren emparejarse con los machos de mayor tamaño lo que confiere una 
mayor eficacia biológica relativa a los machos transgénicos. Sin embargo, los hijos de 
estos machos transgénicos son menos fecundos que los hijos de machos salvajes y, por 
tanto, la fecundidad media de la población disminuirá por la presencia de machos 
transgénicos. Cuanto mayor sea la preferencia de las hembras por estos machos más 
acelerado será el declive de la población, llegando a provocar la extinción por el efecto 
de lo que se conoce como “gen troyano” (Howard et al. 2004). 
  
3.6.4. Adaptaciones al medio 
 
Cualquier carácter, o conjunto de caracteres, que permite a los individuos que 
los poseen superar con éxito (relativo al de los demás genotipos en la población) uno o 
más agentes de selección es lo que genéricamente se denomina adaptación. Por tanto, 
una adaptación podría ser definida como un carácter de un organismo cuya forma es el 
resultado de procesos de selección en un contexto funcional particular. En 
consecuencia, el proceso adaptativo es la modificación evolutiva de un carácter bajo 
selección y que implica una mayor eficiencia o ventajas funcionales (eficacia biológica) 
en un ambiente determinado con respecto a poblaciones ancestrales (West Eberhard 
1992).  
Las adaptaciones pueden ser aspectos morfológicos, fisiológicos o de 
comportamiento de un taxón, que aparecen en la mayoría de los individuos de la 
población como resultado de procesos de selección natural, debido al diferencial en 
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eficacia biológica que estos caracteres confieren a los individuos que los poseen. Sin 
embargo, los procesos de selección natural no pueden explicar el origen o la aparición 
de caracteres adaptativos, sólo su expansión en las poblaciones. Es decir, la selección 
natural siempre explica el cambio en la distribución de frecuencias de un carácter en una 
población, y no tiene porqué explicar su origen. Por tanto, no se puede decir que un 
carácter (adaptativo) aparece en una población debido a su funcionalidad, pero sí que se 
expande en dicha población debido a las ventajas selectivas que implica su función 
(procesos adaptativo). En contra de esta idea, existe un resurgimiento de las ideas 
lamarckianas (Neolamarckismo) en las que se defiende una mayor influencia de la 
variación epigenética (variación en los procesos que complementan las instrucciones 
genéticas que contienen un huevo fertilizado, es decir, “la genética propone y la 
epigenética dispone”) en los procesos evolutivos (Jablonka & Lamb 1995). Estos 
procesos epigenéticos, indudablemente influyen en el fenotipo y pueden ser moldeados 
por el ambiente durante la vida de un organismo dependiendo de la plasticidad 
fenotípica del carácter. De hecho la mayoría de los ejemplos de caracteres que 
actualmente se plantean como epigenéticos, son en realidad frutos de la plasticidad 
fenotípica debida a la interacción del ambiente con el genotipo. Sin embargo sólo 
aquellas variantes inducidas por, o relacionadas con, el ambiente que pudieran pasar a 
sus descendientes (heredables) serían importantes en los procesos evolutivos. Existen 
evidencias de que algunas de estas variantes pasan a la descendencia y, por tanto, la 
aparición de variaciones epigenéticas favorables en un ambiente determinado y que, a 
su vez, sean heredables (adaptaciones) es posible (ver Jablonka & Lamb 1995).  
La transferencia epigenética de información de un alelo de un gen a otro que 
establece un estado de expresión génica que es heredable en sucesivas generaciones es 
lo que se denomina paramutacion. Debido a la novedad y a lo llamativo del proceso, y 
aprovechando una revisión reciente (Chandler 2007),  intentaremos explicar brevemente 
en qué consiste y cómo ocurre. El término paramutación se definió de los años 50 como 
un cambio heredable en la expresión genética, inducido por la interacción entre alelos 
de un gen. Sin embargo, hasta hace muy poco no se han encontrado evidencias de su 
existencia. Existen hasta el momento pocos ejemplos en los que fenómenos de este tipo 
ocurren. Uno de ellos se ha detectado en un locus (b1) del maíz que está relacionado 
con el color de las flores de la planta. El segundo ejemplo está relacionado con la 
resistencia a drogas en ratones. En el caso del maíz, este locus presenta dos alelos que, 
en homocigocis, uno de ellos expresa un color claro (flores poco pigmentadas: B’) y el 
 34
otro expresa altas concentraciones de pigmento (colores oscuros (B1). A diferencia de 
otros alelos convencionales, B’ y B1 son genéticamente idénticos (epialelos) y sólo se 
diferencian en su expresión fenotípica. Cuando se encuentran en heterocigosis, el alelo 
B1 muta (paramutación) a B’ (B*’) y esta mutación se transmite a la descendencia ya 
que al cruzar estos epimutantes con homocigoticos B1 (oscuros) todos los descendientes 
son de color claro (B’B*’). Aunque se cree que el ARN juega un papel principal en las 
paramutaciones y que, seguramente es ahí donde se produce la alteración genética, aun 
no se sabe cuál es la molécula o la marca (genética) que se hereda de padres a hijos. En 
cualquier caso, y aunque tendremos que esperar a tener respuestas a muchas preguntas 
que surgen sobre estas paramutaciones en un contexto evolutivo, es importante señalar 
que éstas no son muy abundantes en la naturaleza y, por tanto, aunque no podemos 
descartar que sean responsables de algunas adaptaciones, su importancia es 
probablemente muy limitada.  
  
¿Importancia del origen de una adaptación? 
Desde el punto de vista histórico, es posible que las ventajas funcionales que 
proporciona un carácter hayan sido las mismas durante toda su historia evolutiva. Sin 
embargo, también es posible que la función de un carácter cambie a lo largo de la 
historia evolutiva del grupo como es el caso de las plumas de las aves, que en principio 
tendrían una función termorreguladora pasando después a tener un papel primordial en 
el vuelo (ver Sanz 2002). Debido a la importancia de distinguir entre el origen, 
funcionalidad original, y funcionalidad actual de cualquier carácter adaptativo, varios 
autores han sugerido una serie de términos muy relacionados con el de adaptación, pero 
que tienen en cuenta el valor original del carácter y sus posibles funcionalidades a lo 
largo de su historia evolutiva. Este es el caso de los conceptos de “preadaptación” 
(Simpson 1944; Simpson 1949), “protoadaptación” (Gans 1974) y el de “exaptación” 
(Gould & Vrba 1982). Preadaptación y protoadaptación se refieren a caracteres que en 
su origen proporcionaron unas ventajas a los individuos del grupo y que, a su vez, 
implican un potencial adaptativo relacionado con otras posibles funcionalidades del 
carácter. Este es el caso de la aparición del celoma en animales cuya primera expansión 
se relaciona con las ventajas que confiere al movimiento y como soporte muscular 
(esqueleto hidrostático), pero que significó un potencial adaptativo enorme como prueba 
la gran radiación adaptativa que han sufrido los animales celomados lo largo de la 
historia evolutiva (Nielsen 2001).  
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El término “exaptación” se refiere a la nueva funcionalidad del carácter. Un 
carácter que, en su origen, desempeñaba distinta funcionalidad a la actual sería una 
adaptación a la función original, pero una exaptación a la funcionalidad derivada 
(actual). En el caso de las plumas de las aves, se podrían considerar como una 
adaptación a la termorregulación y una exaptación al vuelo.  
Todos estos términos complican un poco la terminología de procesos adaptativos 
y enfatizan la posibilidad de que, simplemente por azar, un carácter pueda cambiar su 
funcionalidad sin que los procesos de selección natural puedan explicar el origen de este 
cambio de función. Sin embargo, los cambios de función de un carácter, en la mayoría 
de los casos sí que pueden ser explicados por procesos de selección natural. Por 
ejemplo, parece claro que el desarrollo de las plumas en protoaves estuvo relacionado 
con una función termoaislante pero, a partir de un umbral en el desarrollo de éstas, los 
individuos que las utilizaran para impulsarse en la carrera o incluso para realizar 
pequeños planeos tendrían ventajas sobre otros y, por tanto, los procesos de selección 
natural explicarían, no sólo el desarrollo de las plumas en relación con su función en el 
vuelo, sino también su origen. 
 Incluso en el caso de que la selección natural no pueda explicar el origen de la 
funcionalidad o del carácter, sí que explica la expansión del carácter en las poblaciones. 
En este sentido, es importante distinguir entre el proceso adaptativo y la condición de 
que un carácter esté adaptado a realizar una función. Por tanto, de acuerdo con la 
mayoría de los autores, un carácter se puede considerar una adaptación si, al menos 
parcialmente, es fruto de procesos de selección natural y confiere al organismo ventajas 
(mayor eficacia biológica relativa) relacionadas con la función actual que desempeña. 
Una vez que aparece la nueva funcionalidad, la selección natural podría actuar sobre el 
carácter optimizándolo para el desarrollo de la nueva función y, por tanto, dando lugar a 
adaptaciones. Un carácter sólo podría ser definido como una exaptación en el caso de 
que la selección natural no actuara sobre ese carácter, al menos desde el cambio de 
función (Endler 1986), con lo que sería muy difícil de explicar la expansión de la nueva 
funcionalidad del carácter sólo por factores aleatorios actuando en toda la población al 
mismo tiempo. Los mismos argumentos se pueden aplicar a los términos 
protoadaptación y preadaptación y, aunque el valor de estos últimos es sólo predictivo, 
las implicaciones sobre el potencial adaptativo de un nuevo carácter dependen del tipo 
de presiones selectivas a que estén sometidos los organismos en los que aparece durante 
su historia evolutiva, las cuales, no se pueden establecer a priori.  
 36
 
3.7. Métodos de estudio de la selección natural 
 
 Estudiar los procesos de selección natural no es una tarea sencilla. Necesitan de 
un seguimiento durante un considerable número de generaciones de las poblaciones 
naturales, y la identificación individual de cada uno de los genotipos presentes en la 
población y en sus descendientes. En organismos pluricelulares con largos periodos de 
vida esta tarea resulta, en muchos casos, imposible. Por ello, la inmensa mayoría de los 
trabajos en los que se estudian directamente los procesos de selección se realizan en 
laboratorio (donde es posible marcar y hacer un seguimiento de distintos genotipos 
durante generaciones) y con organismos de ciclos de vida cortos (virus, bacterias, 
hongos, moscas del vinagre, etc.).  
 
3.7.1. Una clasificación 
 John A. Endler en su famoso libro “Natural Selection in the Wild” (1986) 
exponía 10 métodos para detectar selección natural en poblaciones naturales. Cada uno 
de ellos se puede definir en base a una hipótesis nula y una o más hipótesis alternativas, 
que aceptaríamos si rechazamos la hipótesis nula (Tabla 2). Sin embargo, muchos de 
estos métodos no son suficientes y una buena aproximación sería la combinación de 
más de uno. 
1. El primer método se refiere a “explorar correlaciones entre caracteres y factores 
ambientales” ya que, si la selección natural existe, en diferentes ambientes se 
seleccionarán diferentes fenotipos (por ejemplo, variación en un carácter continuo a lo 
largo de un gradiente ambiental (tamaño corporal – temperatura)). Este es quizás el 
método más antiguo, pero tiene el gran inconveniente de que es muy difícil extraer 
conclusiones de causa-efecto de una correlación.  
2. También es posible “comparar especies distintas pero filogenéticamente próximas 
que coexisten en el mismo hábitat” (es decir especies simpátricas) y buscar relaciones 
entre el grado de desarrollo de caracteres comunes (homólogos). Debido a que la 
selección natural afectará de forma similar los caracteres homólogos presentes en estas 
especies se espera que estos covaríen entre las distintas especies. Esta covariación podrá 
ser negativa o positiva dependiendo de las relaciones ecológicas que puedan existir 
entre esas especies. Si son especies que no interaccionan entre sí, esperaríamos que los 
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caracteres homólogos respondan de modo similar al ambiente común. Sin embargo, si 
existe competencia entre las especies objeto de estudio, los caracteres homólogos 
deberían diferenciarse en zonas de simpatría, para evitar competencia, mientras que 
cuando se comparen zonas alopátricas la similitud entre estos caracteres debería ser 
mayor.  
Otra posibilidad, es “comparar especies relacionadas filogenéticamente, pero 
que vivan en ambientes distintos” (alopátricas) y comparar o relacionar los caracteres 
homólogos en función de las características de los ambientes que explotan. El mayor 
problema de este método consiste en que procesos de deriva genética sobre el mismo 
carácter también predicen una divergencia en la evolución del carácter entre 
poblaciones y, por tanto, no podríamos distinguir procesos de deriva genética de los 
procesos de selección natural.  
3. El siguiente método consiste en “comparar especies distantes filogenéticamente 
pero que tienen en común la explotación de hábitats similares o equivalentes”. Si los 
procesos de selección dependen del ambiente que rodea a los organismos, en especies 
distintas que exploten el mismo tipo de ambientes deberían aparecer analogías en sus 
caracteres (caracteres de distinto origen ontogenético pero con una función muy similar, 
ver más adelante). Es decir, que este método se basa en la detección de convergencias 
adaptativas, por lo que es muy importante utilizar especies muy distantes 
filogenéticamente para asegurarse que las posibles semejanzas que presentan no se 
deben a un ancestro común que ya habitaba en los mismos ambientes. 
4.  El cuarto método consiste en “comparar modelos neutros de evolución con lo que 
encontramos en poblaciones naturales”. Bastaría encontrar diferencias 
estadísticamente significativas entre las predicciones del modelo y lo que se encuentra 
en poblaciones naturales para poner de manifiesto los efectos de la selección natural. 
Por ejemplo, si el carácter que estamos estudiando es polimórfico, el principio de 
Hardy-Weinberg nos permite estimar las frecuencias genotípicas esperadas en el caso de 
que no hubiera procesos de selección. Este modelo asume: (a) Que los organismos son 
diploides, (b) que existe un solo locus que sigue las leyes de Mendel de la herencia, (c) 
que podemos distinguir entre todos los genotipos posibles, (d) que la reproducción es 
sexual y el apareamiento es aleatorio, (e) que el tamaño de la población es suficiente 
como para poder desestimar los efectos de la deriva genética, (f) que el número de 
mutaciones que ocurren durante el periodo de estudio es tan bajo que se pueden obviar, 
(g) que no existe selección natural, (h) que no existe flujo génico, (i) que no existe 
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epistasis o efectos asociados con otros loci, y (j) que no existe solapamiento entre 
generaciones. Sin embargo, si encontramos diferencias entre las frecuencias génicas 
esperadas y las observadas, éstas no sólo se pueden deber a la existencia de procesos de 
selección natural sino que también se podrían deber a que nuestras poblaciones 
naturales no cumplen algunos de los supuestos de estos modelos. Por ello, es muy 
importante evaluar estos supuestos en las poblaciones estudiadas antes de concluir que 
los procesos de selección natural son la causa de las posibles diferencias entre las 
frecuencias génicas esperadas y observadas. 
5. Otro método consiste en “estudiar cambios en las frecuencias fenotípicas 
poblacionales durante un elevado número de generaciones”. Si el tipo de selección 
fuera estabilizadora deberíamos encontrar que las frecuencias fenotípicas del carácter 
objeto de estudio no variarían a lo largo de las generaciones y, además que la varianza 
del carácter disminuiría en ese periodo. Si por el contrario, la selección fuera 
direccional, deberíamos encontrar un cambio continuo de las frecuencias fenotípicas 
hacia uno de los valores extremos. Todos estos cambios se podrían probar frente a la 
hipótesis nula de que los cambios fueran aleatorios a lo largo de las generaciones 
estudiadas. Este método es bastante más directo que los anteriores debido a que implica 
la existencia de un diferencial reproductivo entre los distintos fenotipos de la población. 
6. El sexto método se refiere al “estudio de las perturbaciones que pueden darse en 
poblaciones naturales”. El método asume que, si la selección natural existe, la 
frecuencia de distribución fenotípica de un carácter en la población no estaría en 
equilibrio inmediatamente después de una perturbación y, por tanto, en generaciones 
posteriores a la perturbación deberíamos detectar un cambio continuo en estas 
frecuencias en la misma dirección hasta alcanzar un equilibrio (distribución próxima a 
la original, antes de la perturbación, en el caso de que el ambiente fuera también 
similar).  
Este método tiene la gran ventaja de que si encontramos un cambio en las 
frecuencias fenotípicas relacionado con perturbaciones o cambios bruscos en el 
ambiente, podríamos concluir que la causa de este cambio es la perturbación. Es decir, 
se podría detectar una relación causa-efecto. Cuando estas perturbaciones son 
intencionadas y provocadas por los investigadores, es decir, provocadas 
experimentalmente, esta metodología constituye la herramienta más potente para 
detectar procesos de selección natural. Sobre todo porque se puede controlar el efecto de 
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la manipulación y las predicciones sobre los efectos de la perturbación son elaboradas 
con anterioridad a que presenciemos sus efectos. 
7. El siguiente método consiste en “obtener datos de individuos de caracteres 
conocidos sobre su supervivencia, fertilidad, fecundidad, etc.” Además, datos sobre 
padres e hijos en varias generaciones pueden proporcionar información sobre la 
heredabilidad del carácter (ver más atrás). Con esta metodología podremos por tanto 
estudiar diferenciales reproductivos de distintos fenotipos y conocer la heredabilidad del 
carácter. En este apartado, por tanto se incluyen los métodos de estima de coeficientes 
de selección y determinar la eficacia biológica de los distintos fenotipos (ver siguiente 
apartado). Sin embargo, tiene el inconveniente de necesitar un gran esfuerzo de 
muestreo durante varias generaciones. 
8. Cuando no es posible llevar a cabo seguimientos de familias o cohortes, se 
pueden realizar “comparaciones entre distintas clases de edad o distintas etapas del 
ciclo biológico” (por ejemplo, juveniles-adultos, vivos-muertos, etc.). En este caso se 
deben tomar muestras de todas las clases de edad o etapas del ciclo biológico al mismo 
tiempo, en el mismo ambiente y, posteriormente se realizan comparaciones entre las 
frecuencias de distribución de los caracteres en las distintas etapas vitales. Si, por 
ejemplo, la probabilidad de supervivencia difiere entre clases de edad y está asociada a 
la presencia o al desarrollo de un carácter, podríamos concluir que existe una selección 
natural sobre ese carácter. Además, la selección natural será más intensa en aquella 
clase de edad cuya distribución de frecuencias del carácter difiera más de la curva de 
frecuencias para la población en general (sin tener en cuenta la edad de los individuos). 
Si además se dispone de información sobre las características de los padres, de la misma 
forma que en el método anterior, podríamos estimar heredabilidad del carácter y, por 
tanto, su eficacia biológica asociada (ver apartado siguiente).  
(9 y 10). Otras metodologías para el estudio de la selección natural consisten en 
“analizar predicciones sobre el proceso”, es decir, sobre las frecuencias fenotípicas 
actuales de un carácter o adaptaciones, a las que los procesos de selección natural deben 
haber dado lugar. Con estas metodologías se intenta deducir propiedades de los sistemas 
biológicos basándose en asunciones generalizadas sobre la dirección y la velocidad de 
selección. Intentan poner de manifiesto la funcionalidad de un carácter y, por tanto, 
describir por qué los organismos han evolucionado en cierto sentido. Pero no se ocupan 
de cómo ha ocurrido el proceso. Es lo que se conoce como “programa adaptacionista” e 
incluyen las metodologías 9 y 10 expuestas en la Tabla 2. 
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3.7.2. Coeficientes de selección: Índices y gradientes de selección 
 
 En el apartado de teoría de selección natural ya definimos el concepto de 
coeficiente de selección (s) como 1 menos la eficacia biológica relativa (W), así como 
su lógica. Además, también expusimos algunos de los problemas metodológicos de las 
distintas estimas de la eficacia biológica. Este índice de selección, sin embargo, es muy 
difícil de estimar en condiciones naturales, sobre todo debido a la imposibilidad de 
detectar el fenotipo de la población con mayor eficacia biológica, estimar un índice de 
eficacia biológica adecuado, realizar un seguimiento de las distintas cohortes a lo largo 
de varias generaciones, establecer relaciones genéticas entre los individuos de una 
población, etc. La mayoría de estos problemas se reducen al realizar estudios en 
laboratorio, pero éstos tienen el gran inconveniente de no ser extrapolables a lo que 
ocurre en poblaciones naturales. 
Para intentar cuantificar cómo actúa la selección natural sobre fenotipos 
particulares se necesita (a) un valor o estima de la eficacia biológica particular y (b) una 
estima de cómo influye el fenotipo de un carácter particular sobre la eficacia biológica 
individual (W(z): eficacia biológica esperada para un individuo con un valor de carácter 
z). Para realizar estimas de selección natural se consideran dos aproximaciones. Una de 
ellas intenta responder a la pregunta “¿cómo se pueden comparar intensidades de 
selección en distintas poblaciones?”, mientras que la otra intenta responder a la 
pregunta de “¿cómo influyen los valores particulares de un carácter en la eficacia 
biológica de un individuo?”. La diferencia entre ellas radica en que la primera no tiene 
en cuenta los distintos fenotipos de la población, mientras que la segunda se basa 
precisamente en las ventajas que le confiere un carácter (o su valor) a un fenotipo 
determinado. A continuación expondré distintos índices utilizados para responder a las 
preguntas anteriores. 
 
Índices para comparar la intensidad de selección en distintas poblaciones 
 Estos índices no tienen en cuenta la variación fenotípica de los individuos y su 
relación con la eficacia biológica de los mismos. Si estamos interesados en cuantificar 
los procesos de selección natural existentes en una población determinada, para 
poderlos comparar con los de otra población, bastaría con explorar la distribución de 
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frecuencias de los valores de la eficacia biológica relativa en cada una de las 
poblaciones. Este es el caso del índice más utilizado, “Oportunidad de selección o 
índice de selección total”: este índice es independiente de los caracteres que estén bajo 
selección, y se define como la varianza en la eficacia biológica relativa en una 
población. Una menor varianza indicaría que la mayoría de los individuos de una 
población presentan una eficacia biológica muy similar y, por tanto, habría una menor 
probabilidad (oportunidad) de que procesos de selección sobre caracteres heredables 
pudieran cambiar las distribuciones de frecuencias poblacionales. En poblaciones con 
una elevada variación en la eficacia biológica, las presiones selectivas serían muy bajas 
y, cualquier aumento de las mismas provocaría una disminución en la varianza de la 
eficacia biológica. Esa disminución estaría causada por selección natural y, por tanto, 
esas poblaciones con mayor varianza en eficacia biológica tendrían una mayor 
oportunidad de cambio dentro de una generación (mayor oportunidad de que ocurra 
selección) (ver Cuadro 2).  
Un problema a tener en cuenta en la interpretación de esta estima es que para 
poder comparar índices de oportunidad de selección estimados en distintas poblaciones 
debemos asegurarnos que la eficacia biológica ha sido calculada de la misma forma, ya 
que distintas estimaciones de la eficacia biológica podrían influir en la varianza 
estimada de las mismas. Además, la media y la varianza de la eficacia biológica relativa 
no son independientes, por lo que las conclusiones sobre comparaciones entre la 
oportunidad de selección de distintas poblaciones deben de tener en cuenta este aspecto.  
El índice de selección natural que más se aproxima a un valor que resuma la 
intensidad de selección es el llamado “varianza genética aditiva de la eficacia 
biológica” (V2(w)), que se puede definir como el valor medio del incremento de la 
eficacia biológica media de una población entre generaciones (Cuadro 2). Este índice, 
aunque es bastante apropiado para estimar el grado de selección a que están sometidas 
las poblaciones, tiene bastantes limitaciones para su aplicación en poblaciones naturales. 
No sólo es necesaria la estimación de la eficacia biológica con un índice adecuado, sino 
que también se necesita del seguimiento de poblaciones durante un número considerable 
de generaciones (periodos de estudio muy largos) y establecer las relaciones genéticas 
entre los individuos de una población y el reconocimiento y seguimiento de las distintas 
cohortes durante todo el periodo de estudio. 
En poblaciones naturales, sólo existen unos pocos estudios de este tipo. Uno de 
ellos realizado en una población de papamoscas collarino (Ficedula albicolis) de la isla 
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de Gotland (Suecia) seguida durante 17 años de estudio (Merilä & Sheldon 2000). 
Utilizaron como medida de eficacia biológica dos parámetros, la producción de 
volantones durante todo el periodo de vida y el número de estos que sobreviven hasta su 
primera estación reproductora. En todos los casos, los valores de varianza genética 
aditiva estandarizada de la eficacia biológica (V2(w)) resultaron ser bastante bajos 
(menores de 0,1) y sólo en un caso su valor era significativamente distinto de cero. Esto 
sugiere que la selección natural provoca un incremento en la eficacia biológica media de 
la población en un pequeño porcentaje, en muchos casos no superando el 1% (Burt 
2000). En otro estudio realizado en una población escocesa de ciervos (Cervus elaphus) 
durante más de 30 años (Kruuk et al. 2000) encontraron valores muy similares de V2(w), 
por lo que, aunque son necesarios más estudios de este tipo en poblaciones naturales, es 
bastante posible que esta sea la norma y que los procesos de selección natural sean 
bastante lentos en poblaciones naturales. 
 
Estimas para comparar la intensidad y el tipo de selección sobre distintos 
caracteres. 
 Estas estimas deben venir dadas por la comparación de estimaciones de 
caracteres fenotípicos en distintas generaciones, o por la cuantificación de los patrones 
de asociación entre valores de eficacia biológica y valores fenotípicos de los individuos 
de una población. Por un lado, estimaciones del cambio en la media poblacional y en la 
desviación de un carácter nos indican el tipo y la intensidad de selección a la que está 
sometido el carácter. Por otro lado, la asociación entre estimaciones de eficacia biología 
y distintos caracteres de los organismos de una población nos indicaría un diferencial 
reproductivo entre diferentes fenotipos asociado al valor del carácter y, por tanto, la 
existencia de procesos de selección natural que podrían ser cuantificados en función del 
grado de asociación entre eficacia biológica y el valor del carácter. En la primera 
aproximación necesitamos datos de caracteres fenotípicos durante varias generaciones 
(diferenciales de selección), mientras que en la segunda aproximación nos bastaría con 
datos de caracteres y de la eficacia biológica de los individuos de una población en una 
sola generación (gradientes de selección). 
 
Diferenciales y gradientes de selección 
Si estamos interesados en estimar o cuantificar la influencia de los procesos de 
selección natural en los cambios en la distribución de frecuencias de los valores de un 
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carácter, para poder predecir los cambios que ocurrirán en generaciones futuras, 
necesitaremos conocer las características genéticas de ese carácter. Al principio de la 
década de los 80 del siglo pasado se desarrollaron una serie de metodologías para 
estimar la intensidad de los procesos de selección natural sobre múltiples caracteres en 
poblaciones naturales (por ejemplo, Lande 1979; Lande & Arnold 1983; Arnold & 
Wade 1984b; Arnold & Wade 1984a). Estos métodos estiman la selección sobre un 
carácter en términos de los efectos sobre la eficacia biológica relativa en unidades de 
desviaciones (fenotípicas) estandarizadas de un carácter. Por tanto, permiten la 
comparación entre valores estimados para distintos caracteres, para distintos 
componentes de la eficacia biológica y para distintas especies.  
Se pueden clasificar en dos tipos: (a) aquellos que estiman “diferenciales de 
selección” (selección total sobre un carácter, directa e indirectamente a través de la 
selección sobre otro carácter relacionado con el anterior) que tienen el inconveniente de 
no poder diferenciar los efectos directos y los indirectos de los procesos de selección 
sobre un carácter dado, pero permiten la comparación entre diferenciales de selección 
en distintas poblaciones o especies; y (b) aquellos que estiman “gradientes de 
selección” (intensidad de selección que actúa sobre un carácter dado) que sí permiten 
diferenciar entre los efectos directos e indirectos de selección y, por tanto, se pueden 
utilizar para comparar la intensidad de selección sobre distintos caracteres de los 
individuos en una población.  
Existen dos tipos de diferenciales de selección, el diferencial de selección lineal 
estandarizado (i), que es una medida de selección direccional y se estima como el 
cambio de la media poblacional de un carácter entre generaciones que, para 
estandarizarlo y así poderlo comparar con el estimado en otras poblaciones o para otros 
caracteres, se divide por la desviación estándar de ese carácter en la segunda 
generación: 
)2(
)1()2(

XXi   
El diferencial de selección cuadrática estandarizado (C) es una medida de la selección 
estabilizadora (en el caso de que el índice sea negativo) o disruptiva (en el caso de que 
el valor del índice sea positivo) y se estima como el cambio en la varianza poblacional 
de un carácter entre generaciones sucesivas dividido por la varianza del carácter en la 
segunda generación.   
 44
2
)2(
2
)1(
2
)2(

 C  
 
Los gradientes de selección se basan en que la selección direccional sobre un 
carácter predice una relación lineal entre la expresión del carácter y la eficacia biológica 
del individuo, mientras que la selección estabilizadora y disruptiva provocan 
respectivamente una disminución y un aumento de la varianza poblacional (Falconer 
1989), de forma que, un análisis de regresión múltiple permite estimar, 
independientemente, la intensidad de selección sobre la media y sobre la varianza de un 
carácter (Lande & Arnold 1983).  
Existen dos tipos de gradientes de selección: el gradiente de selección 
direccional estandarizado () y el “gradiente de selección cuadrática estandarizado 
() que coinciden, respectivamente, con los coeficientes de regresión parcial asociado a 
la medida del carácter () y a su variación () explicando ambas variables la eficacia 
biológica de los individuos de una población (W). El valor de  nos indicaría los efectos 
de la selección direccional sobre la eficacia biológica, y  nos indicaría los efectos de la 
selección estabilizadora o disruptiva.  
caaaW ii  2)1())(1())(1( )()(   
Para que los valores de estos índices puedan ser comparados con los estimados 
en otras poblaciones, los valores de la eficacia biológica y del carácter analizado tienen 
que estar estandarizados (z) (i.e. restándole y dividiendo la media poblacional). Debido 
a que la media de cualquier variable estandarizada es cero, el término relacionado con la 
varianza sería igual al cuadrado del carácter. La ecuación anterior se resumiría: 
czzW
ii
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Una elevada pendiente en la ecuación de una línea que se ajuste a una relación 
hipotética entre el grado de desarrollo de un carácter y la eficacia biológica de cada 
fenotipo nos indicaría que pequeñas variaciones en un carácter están relacionadas con 
diferencias considerables en su eficacia biológica, por lo que en generaciones sucesivas 
los procesos de selección provocarían un cambio en la media poblacional del carácter. 
Por otra parte, el segundo término en la ecuación () nos indicaría el grado de 
asociación entre la varianza poblacional y la eficacia biológica, después de controlar 
ambas variables por el valor estandarizado del carácter. Si la varianza poblacional 
 45
aumenta en relación con un incremento de la eficacia biológica indicaría que los 
individuos más lejanos a la media poblacional son los que presentan mayores valores de 
eficacia biológica y, por tanto, estaríamos ante un tipo de selección disruptiva. Si, por el 
contrario, la varianza poblacional disminuye en relación con un aumento de la eficacia 
biológica (relación negativa), indicaría que los individuos con un valor del carácter más 
cercano a la media poblacional serían los que presentan mayores valores de eficacia 
biológica y, por tanto, estaríamos ante un tipo de selección estabilizadora. En la Figura 
4 Se muestran los efectos sobre la eficacia biológica y, por tanto sobre las distribuciones 
de frecuencias fenotípicas esperadas en generaciones futuras, de distintos valores de 
gradientes de selección.  
Las estimas de gradientes de selección, a diferencia de los diferenciales de 
selección, permiten diferenciar entre los efectos directos e indirectos de selección. 
Muchos de los caracteres de un individuo están relacionados entre sí 
independientemente de los procesos de selección natural. Si estimamos los efectos de la 
selección sobre un carácter, es posible que parte de los efectos estimados se deban a que 
el carácter en cuestión está relacionado con otro carácter sobre el que (también) está 
actuando la selección. Por ejemplo, si la selección estuviese actuando sobre el tamaño 
corporal de un insecto, y nosotros estimásemos el gradiente de selección lineal para el 
carácter longitud de pata, es bastante posible que encontrásemos un coeficiente de 
regresión lineal significativo con lo que concluiríamos que existe una selección 
direccional actuando sobre el carácter. Sin embargo, el efecto que hemos detectado sería 
consecuencia de que la selección está actuando sobre el tamaño corporal y, por tanto el 
efecto detectado para la longitud de pata sería un efecto indirecto de los procesos de 
selección. Para tener en cuenta estos efectos indirectos, y diferenciarlos de los efectos 
directos de la selección sobre nuestro carácter, en la ecuación de regresión múltiple, 
deberíamos incluir información (media y varianza) de todos los caracteres relacionados 
con el carácter de interés. Los coeficientes de regresión parcial (estandarizados) por 
definición nos indican la relación existente entre la variable dependiente y la 
independiente una vez corregidas ambas variables por los efectos del resto de variables 
independientes en el modelo. Por ello, al incluir otras variables que podrían, 
indirectamente, estar afectando a nuestra variable de interés estamos controlando 
estadísticamente nuestras estimas por los posibles efectos indirectos provocados por 
otros caracteres incorporados en nuestra regresión múltiple. 
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Estos gradientes de selección son muy importantes en los modelos genéticos 
cuantitativos que intentan explicar la evolución de múltiples caracteres relacionados 
entre sí (Lande 1979; Lande & Arnold 1983), y son los más usados para estimar índices 
de selección en condiciones naturales. En una revisión de los estudios en los que se 
estimaban estos índices de selección fenotípica en condiciones naturales, Kingsolver et 
al. (2001) encontraron que los valores de gradientes de selección lineal se distribuían de 
forma exponencial con un valor medio de 0,16 lo que sugiere que en la naturaleza, 
normalmente, no existen procesos de selección direccional muy fuertes. Además, no 
encontraron grandes diferencias entre las estimas de diferenciales y de gradientes de 
selección, lo que sugiere que la importancia de componentes indirectos de la selección 
fenotípica es escasa. Con respecto a los gradientes cuadráticos de selección encontraron 
que también se distribuían de forma exponencial con un valor medio de sólo 0,1 y que 
sus valores se distribuían de forma simétrica sobre el valor 0, lo que sugiere que la 
selección cuadrática es bastante escasa en la naturaleza y que la selección estabilizadora 
no es más común que la selección disruptiva.  
 
3.7.3. Programa adaptacionista 
 
 El programa adaptacionista se podría definir como la investigación dirigida a 
identificar y entender el significado adaptativo de los caracteres de los organismos. 
Todos los organismos presentan caracteres que les permiten explotar los ambientes 
donde viven y la ciencia debe intentar explicar cómo y por qué se desarrollaron en la 
historia evolutiva de los organismos. Esto fue lo que, principalmente, intentó explicar 
Darwin con su teoría de evolución por selección natural (Darwin 1859).  
Para demostrar que un carácter es una adaptación, debemos determinar, primero, 
la utilidad (función) de ese carácter y, después, demostrar que los individuos que poseen 
ese carácter consiguen una mayor eficacia biológica que los individuos que no lo tienen. 
No basta con exponer una hipótesis adecuada sobre la funcionalidad del carácter, sino 
que esta hipótesis debe ser utilizada para proponer predicciones que podamos 
comprobar con nuestros datos. Solamente cuando comprobemos que las predicciones se 
cumplen podremos concluir a favor de la hipótesis adaptativa del carácter en cuestión.  
 El estudio de las adaptaciones consta, por tanto, de tres etapas. La primera es 
“identificar, o postular, qué tipos de variantes genéticas puede tener un carácter”. Es 
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decir, identificar las variaciones que existen en la población con respecto a un carácter 
y, en el caso de que no existan, establecer hipotéticos mutantes que no compartieran el 
carácter objeto de estudio. Por ejemplo, si nos planteáramos el estudio de las ventajas 
adaptativas de la reproducción sexual postularíamos un mutante que se reprodujera 
asexualmente. El segundo paso consiste en “desarrollar hipótesis o modelos sobre la 
función de un carácter”. Una buena hipótesis podría predecir con exactitud la 
funcionalidad de un carácter y establecer predicciones claras, que puedan ser probadas 
para validar la hipótesis. El tercer y último paso sería “probar las predicciones de la 
hipótesis”. Además de la importancia de utilizar las hipótesis adaptativas para plantear 
predicciones que se puedan probar, existen otras consideraciones que se deben tener en 
cuenta cuando se estudian adaptaciones: (1) que existen diferencias entre poblaciones y 
que estas diferencias no siempre son adaptaciones, sino que pueden ser la consecuencia 
de procesos de deriva genética o de un efecto fundador (una de las manifestaciones de la 
deriva genética); (2) que no cualquier carácter de un organismo debe ser una 
adaptación; y (3) que no todas las adaptaciones son perfectas (i.e. pueden existir 
fenotipos teóricos más eficaces que los existentes en la población que presentan la 
mayor eficacia biológica). 
Un ejemplo bastante conocido para exponer los posibles errores a los que puede 
llevar el mal empleo del programa adaptacionista es el estudio del color blanco de los 
osos polares como adaptación a ambientes polares. Debido a que este color es único 
entre los osos podríamos concluir que se trata de un carácter derivado, es decir, que los 
ancestros de los osos polares no eran de este color y que, por tanto, ha debido 
seleccionarse en relación con el ambiente polar en el que vive este tipo de osos. Una 
hipótesis adecuada sobre la ventaja que confiere a los osos el color blanco en esos 
ambientes podría estar relacionada con el camuflaje. Los osos se alimentan 
principalmente de focas y, debido a que los osos de color blanco serían más difícilmente 
detectados por sus presas, tendrían más fácil su captura que, a su vez, se traduciría en un 
mayor éxito reproductor. Por tanto, podríamos concluir que el color blanco de piel sería 
una adaptación para la caza de focas en ambientes en los que predomine el color blanco. 
Sin embargo, como ya hemos expuesto anteriormente, el programa adaptacionista no 
debería terminar aquí, sino que la hipótesis adaptativa tendría que servir para exponer 
sucesos que deberían ocurrir si nuestra hipótesis fuera cierta (predicciones). Una de 
estas predicciones podría ser que los osos deberían cazar focas de forma que 
aprovecharan su camuflaje. De hecho algunas veces lo hacen, pero en la mayoría de los 
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intentos de caza esperan pacientemente en algún agujero en el hielo a que alguna foca 
emerja para capturarla (Stirling 1974). Otras veces utilizan el olfato para detectar a la 
presa en su guarida y matan a la foca aplastando la guarida (Smith 1980). Es decir, en la 
mayoría de los casos no utiliza su camuflaje para capturar sus presas y, por tanto, 
tendríamos que concluir que no existen evidencias a favor de que el color blanco sea 
una adaptación a facilitar la caza de focas. Existen otras hipótesis adaptativas del color 
de los osos polares relacionándolo con la capacidad de conseguir calor a partir de la luz 
solar (Dawson et al. 2014).  Por un lado, el color de los osos polares en el espectro del 
ultravioleta es negro, no blanco, y podrían por tanto adsorber todo el espectro de la luz 
ultravioleta. También sabemos que los pelos de los osos polares son huecos y podrían 
permitir dirigir la luz hasta la piel y calentarla (Grojean et al. 1980). En cualquier caso, 
hasta el momento no se han demostrado estas posibilidades. 
Las adaptaciones son el resultado de procesos de selección natural y, por tanto, 
los métodos para probar predicciones de hipótesis adaptativas coinciden con algunas de 
las metodologías expuestas anteriormente para la detección de procesos de selección 
natural. Las tres metodologías utilizadas para estudiar y poner de manifiesto 
adaptaciones son el método exploratorio, el método experimental y el método 
comparativo. 
 
Método exploratorio 
 El método exploratorio consiste simplemente en “detectar si la forma o función 
actual de un carácter coincide con las predicciones de nuestra hipótesis”. Un ejemplo 
sería el estudio expuesto anteriormente sobre el color de los osos polares en relación con 
una función de camuflaje que facilitaría la captura de focas expuesto anteriormente. Si 
estas predicciones no se cumplen la hipótesis de partida debería de ser rechazada. Por el 
contrario, si se cumplieran las predicciones, se deberían interpretar como evidencias a 
favor de la hipótesis, pero otras metodologías deberían ser utilizadas para minimizar el 
error de aceptar la hipótesis aun siendo falsa.  
El principal problema de esta metodología es que no se puede distinguir entre 
causa y efecto, pero también es problemática la posibilidad de que la relación 
encontrada se deba a la existente con otras variables no tenidas en cuenta en el análisis. 
Por ejemplo, podemos plantear la hipótesis de que la coloración de las boqueras de 
pollos de aves nidícolas es una adaptación a llamar la atención de los padres cuando 
están pidiendo alimento y, por tanto, predecir una relación entre la coloración y el 
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alimento que reciben los pollos de un nido. Sin embargo, la más intensa coloración de 
algunos pollos puede ser indicativa de una calidad intrínseca (genética) del pollo, o 
también ser el efecto de recibir más alimento si éste influye en el color de las bocas 
como han puesto de manifiesto algunos trabajos. Además, también es posible que los 
padres se fijen, no directamente en la coloración de las bocas sino en otros caracteres 
que, como el tamaño corporal o la edad, puedan estar relacionados con la misma. Por 
tanto, con este método podríamos poner de manifiesto relaciones entre variables, pero 
no podríamos concluir sobre la causas de esas relaciones por lo que las conclusiones 
que se pueden alcanzar con el uso exclusivo de este método son bastantes limitadas. 
 
Método experimental 
 La metodología más adecuada para detectar adaptaciones es el “método 
experimental”. Consiste en manipular experimentalmente el carácter objeto de estudio y 
determinar las consecuencias o los efectos de la manipulación en variables relacionadas 
con la eficacia biológica de los individuos. En estos experimentos es indispensable 
establecer un grupo control de individuos no manipulados para poder determinar los 
posibles efectos del experimento en la misma población y en el mismo ambiente (si el 
efecto del experimento lo estimáramos por diferencias entre individuos experimentales 
de un año y controles de un año anterior, estas diferencias podrían ser debidas a 
diferencias anuales en el ambiente y no a los efectos del experimento). Además, es 
importante disponer de un segundo grupo control con el que cuantificar los posibles 
efectos de la manipulación y, así poderlos distinguir de los efectos del experimento, 
conocido como grupo control de la manipulación.  
Supongamos que en el ejemplo de la coloración de las boqueras de pollos, 
quisiéramos probar que los tonos ultravioletas tienen una función en la comunicación 
padre-hijo y que influye en la probabilidad de recibir cebas y, por tanto, en la condición 
física y probabilidad de supervivencia futura. Una posibilidad sería eliminar el reflejo 
ultravioleta de algunos pollos utilizando filtros solares (grupo experimental) mientras 
que a otros los dejaríamos sin pintar (grupo control) y analizar las diferencias entre estos 
grupos con respecto a la cantidad de cebas que reciben y a la condición física que 
consiguen al abandonar el nido. Es importante tener en cuenta que sólo la aplicación del 
filtro solar a los individuos experimentales podría influir en los resultados 
independientemente o no de su efecto en el reflejo ultravioleta y que, por tanto, los 
individuos del grupo control también deberían ser untados con cremas, de consistencia 
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similar a la del filtro solar, pero que permitieran el reflejo ultravioleta (grupo control de 
la manipulación) (De Ayala et al. 2007). Otro grupo de pollos no manipulados con el 
filtro ni con cremas serían también necesarios en el diseño como controles puros para 
comprobar que la crema en la que se disuelve filtro solar no tiene efectos. 
La gran ventaja del método experimental radica en que las predicciones al 
experimento son siempre claras y fáciles de probar. En nuestro caso, si el color 
ultravioleta de las boqueras fuera una adaptación a facilitar la consecución de cebas 
aportadas por los padres al nido deberíamos encontrar que los pollos en los que el 
reflejo ultravioleta se ha enmascarado reciben menos cebas y, por tanto, alcanzan una 
peor condición física al abandonar el nido, que los pollos controles (ver De Ayala et al. 
2007). Si nuestros resultados no se ajustan a las predicciones deberíamos rechazar la 
hipótesis de partida y explorar otras hipótesis. 
 
Método comparativo 
 El tercer método consiste en comparar las formas de un carácter en especies o en 
poblaciones distintas intentando poner de manifiesto asociaciones evolutivas entre 
caracteres de los organismos o entre características de los organismos y del ambiente. 
Es lo que se conoce como el método comparativo. Con este método no sólo se pueden 
identificar adaptaciones sino que, en general, se identifican tendencias evolutivas 
comparando los valores de alguna variable o variables en un conjunto de taxones (para 
una información detallada sobre el método comparativo ver Harvey & Pagel 1991). Con 
el método comparativo se pueden identificar las variables responsables, o que explican 
la variación existente en otra variable. 
 Si, por ejemplo, nos planteamos el estudio de la forma de las alas como 
adaptación al vuelo, podríamos plantear la hipótesis de que alas más finas y largas 
representan una adaptación que facilita una velocidad elevada durante el vuelo. Para 
probar esta hipótesis no podríamos realizar experimentos, pues no es factible recortar o 
alargar las alas de las aves, y tendríamos que lanzar predicciones sobre, por ejemplo, la 
relación entre largo/ancho de las alas en distintas especies de aves y la velocidad media 
de vuelo en cada una de ellas. Si esta relación es estadísticamente significativa apoyaría 
nuestra hipótesis. 
 Al utilizar el método comparativo es muy importante tener en cuenta posibles 
hipótesis alternativas que pudieran explicar la posible relación entre las variables 
estudiadas y, de esta forma, poderlas probar y, en su caso, descartarlas. Además, es muy 
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importante tener en cuenta las relaciones filogenéticas existentes entre los taxones que 
estemos utilizando en nuestra comparación. Esto se debe principalmente a que las 
pruebas estadísticas que se utilizan asumen una independencia de los datos y, 
evidentemente, dos especies muy cercanas filogenéticamente tienen mayor probabilidad 
de tener caracteres similares que otras muy distantes filogenéticamente. Cuando dos 
formas se separan de un antepasado común, ambas comparten con su ancestro gran 
parte de su historia evolutiva y, sólo los sucesos evolutivos que ocurran en cada una de 
ellas por separado serán independientes. Por ejemplo, la evolución de la forma de las 
alas de dos especies de aves actuales tiene en común toda la historia evolutiva de las 
aves hasta su ancestro y, sólo a partir de la separación en los dos clados que dan lugar a 
las dos especies, se pueden considerar como eventos evolutivos independientes. Por 
tanto, los valores de velocidad de vuelo y de forma de las alas del ejemplo anterior, 
tomados de distintas especies, no serían datos independientes, sino que dependen (al 
menos en parte) de la historia evolutiva que hayan tenido en común y, por tanto, de las 
distancias filogenéticas que existan entre cada uno de los taxones. Un halcón (Falco 
peregrinus) y un alcotán (Falco subbuteo) (rapaces próximas filogenéticamente) 
tendrían valores de velocidad de vuelo y de forma de las alas más próximos entre sí, 
mucho más que los de un gorrión (Passer domesticus) y una abubilla (Upupa epops), 
simplemente porque los primeros se separaron de su antepasado común más 
recientemente y, además, es bastante posible que el ancestro ya tuviera una forma de 
alas y una velocidad de vuelo similar al de sus especies derivadas.  
Actualmente existen técnicas estadísticas que nos permiten tener en cuenta las 
relaciones filogenéticas de las especies utilizadas en un análisis comparativo (ver 
Harvey & Pagel 1991). Hasta hace pocos años, la más utilizada era la estima de los 
denominados contrastes filogenéticos (Felsenstein 1985), que son diferencias entre 
especies cercanas o entre valores estimados de nodos (ancestro a partir del cual 
aparecen dos clados nuevos) con respecto a cualquier variable. Estas estimas sí son 
independientes de la filogenia, ya que, las diferencias entre dos taxones con respecto a 
cualquier variable indican la divergencia entre ambos taxones desde su separación del 
ancestro común y, por tanto, no dependen de las relaciones filogenéticas entre ellas (ver 
Figura 5 para una breve descripción del método). Actualmente hemos asistido a un gran 
avance en técnicas estadísticas que permiten incorporar a modelos lineales de contraste 
de hipótesis la información filogenética entre las especies o poblaciones consideradas 
(Garamszegui 2014). Existen una serie de programas informáticos que permiten realizar 
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análisis comparativos implementados en plataformas o entornos de trabajo como 
Mesquite (http://mesquiteproject.wikispaces.com/) o R (http://www.r-project.org/), lo 
que facilita en gran medida el trabajo.  
 
3.8. Historia evolutiva y comportamiento 
 
3.8.1. Algunos conceptos en filogenia y sistemática 
 
 La Filogenia es la ciencia que estudia la historia evolutiva de los taxones, 
entendiendo por taxones a los “compartimentos” donde se agrupan seres vivos de 
similares características para su clasificación. El análisis filogenético es, por tanto, la 
disciplina encargada de reconstruir la historia evolutiva de distintos taxones 
representando las relaciones de “parentesco” existentes entre ellos a lo largo de la 
historia evolutiva en lo que se conoce como árboles filogenéticos.  La sistemática, se 
ocupa del estudio de la clasificación de las especies con arreglo a su historia evolutiva o 
filogenia.  
 El estudio de similaridades y diferencias entre grupos taxonómicos, así como las 
relaciones filogenéticas existentes entre ellos, son los aspectos más importantes a la 
hora de interpretar la historia evolutiva de los organismos y de sus caracteres. Sin 
embargo, no cualquier similaridad entre organismos nos va a informar sobre la historia 
evolutiva de un grupo, siendo los caracteres homólogos (procedentes de un carácter 
que aparecía en el ancestro común) los que nos van a indicar que los organismos que los 
presenten están relacionados filogenéticamente. Existen otros caracteres comunes a 
distintos grupos taxonómicos que no son homologías y que en general se denominan 
homoplasias, las cuales engloban similaridades debidas a procesos de evolución 
paralela o convergente, que no son indicadores de relaciones filogenéticas entre los 
grupos taxonómicos.   
 Los caracteres homólogos, a su vez, se podrían clasificar como homologías 
generales si las presentan todos los organismos pertenecientes a un grupo taxonómico 
(e.g. la columna vertebral en vertebrados), u homologías particulares si son caracteres 
que los presentan subgrupos particulares de un grupo taxonómico mayor (e.g. aves y 
cocodrilos presentan una ventana submandibular que no la presentan otros vertebrados). 
Son estos caracteres homólogos particulares los que nos informan de las relaciones 
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filogenéticas existentes entre los organismos que, aun teniendo un origen común, se 
pueden agrupar en taxones de menor orden con historias evolutivas divergentes entre 
ellos y comunes entre los individuos con homologías particulares comunes. 
 El problema está en cómo distinguir los caracteres especiales homólogos. Este 
problema se puede resolver usando uno o varios taxones como "externos al grupo" (del 
inglés “outgroup”). La lógica consiste en que si incluimos en nuestra comparación una 
especie más o menos separada del grupo de especies estudiadas, los caracteres que se 
presenten en todas las especies excepto en la externa al grupo serán con mucha 
probabilidad caracteres típicos del grupo estudiado (especiales homólogos). En general 
podríamos resumir el método de trabajo a seguir para establecer relaciones filogenéticas 
entre distintos taxones en los siguientes pasos: 
 - 1- Nunca se puede asumir a priori una homología 
 - 2- Usar un taxón externo al grupo para comparar y distinguir caracteres 
especiales homólogos. 
 - 3- Agrupar de forma que compartan caracteres especiales homólogos. 
 - 4- En casos de evidencias en conflicto escoger las relaciones filogenéticas 
soportadas por el mayor número de caracteres. 
 - 5- Interpretar resultados inconsistentes como homoplasias. 
 
3.8.2. Relaciones filogenéticas. ¿Papel de la etología? 
 
 La etología ha jugado un papel muy importante en estudios filogenéticos. 
Darwin fue también el primero que utilizó caracteres de comportamiento para intentar 
aclarar la evolución del esclavismo en hormigas del género Formica. Después, y 
siguiendo este ejemplo, a finales del siglo XIX, varios autores propusieron utilizar 
similitudes en comportamiento de individuos pertenecientes a distintos grupos 
taxonómicos como indicadores de antepasados comunes de la misma forma que se 
utilizaban los caracteres morfológicos. Esta propuesta, a principio del siglo XX, dio 
lugar a un gran número de estudios en los que se utilizaban caracteres 
comportamentales para reconstruir filogenias de distintos grupos animales.  
 Posteriormente, a mediados de siglo XX,  Konrand Lorenz y Niko Timbergen, 
volvieron a darle mucha importancia a los caracteres etológicos en la reconstrucción de 
filogenias, y en estudios comparativos. Postularon que (i) el comportamiento no se 
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desarrolla independientemente de la filogenia; y que (ii) los patrones de 
comportamiento son tan útiles como los morfológicos para calcular relaciones 
filogenéticas y, por tanto, utilizando las relaciones filogenéticas existentes entre 
especies se podrían trazar distintos comportamientos que, al asociarse con la historia 
evolutiva de los grupos estudiados, nos proporcionarían patrones que explican los 
procesos responsables de la evolución del comportamiento estudiado. La importancia 
evolutiva que, a partir de aquí, tuvieron los caracteres etológicos llegó a tal extremo que 
Mayr en 1958 consideró que, si había algún tipo de conflicto entre las relaciones 
filogenéticas establecidas según caracteres morfológicos y caracteres etológicos, el 
taxónomo debería de inclinarse y dar más peso a los caracteres etológicos.  
 Existen dos problemas o cuestiones importantes a la hora de utilizar caracteres 
de comportamiento para inferir filogenias y, a su vez, estudiar los patrones evolutivos 
asociados al carácter comportamental. El primer problema es que el comportamiento no 
deja registro fósil, lo que dificulta el establecimiento de caracteres ancestrales y 
derivados. El segundo problema radica en que al utilizar caracteres comportamentales 
para reconstruir filogenias no podríamos utilizar las relaciones filogenéticas para 
distinguir entre comportamientos homólogos (similaridades debidas a compartir un 
ancestro) y análogos (similares debidas a una evolución convergente o paralela). De 
hacerlo incurriríamos en un argumento circular del tipo: “(a) un grupo de especies 
tienen el mismo comportamiento lo que implican que, muy probablemente, tengan un 
ancestro común. (b) Si un grupo de especies pertenecientes a un mismo clado presentan 
comportamientos comunes, podríamos concluir que ese comportamiento también 
aparecería en el ancestro del clado". Sin embargo, este tipo de problemas, no sólo 
aparecen ligados a caracteres comportamentales, sino a todos aquellos caracteres 
utilizados para reconstruir filogenias y de los que no se tiene registro fósil de ancestros 
comunes. En otras palabras, para eludir este problema tendremos que tener en cuenta 
que, si un carácter se ha utilizado para inferir las relaciones filogenéticas de un grupo, 
no se puede utilizar esta filogenia para trazar la historia evolutiva del carácter (ver por 
ejemplo Brooks & McLennan 1991).  
 Los problemas relacionados con el uso de caracteres etológicos en la 
reconstrucción de filogenias descritos más arriba hicieron que a principios de 1970 los 
etólogos abandonaran los estudios filogenéticos y plantearan el estudio y la evolución 
de comportamientos independientemente de las relaciones filogenéticas existentes entre 
las especies que los presentan. Los caracteres comportamentales se organizaban 
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buscando "series de cambios adaptacionales que pudieran fácilmente ser seguidos uno 
después de otro" (Alcock 1984), estableciendo con ellos una secuencia de cambio 
evolutivo. Es decir, lo importante en esta aproximación sería la evolución de un 
comportamiento dado y no la especie o las especies que lo presentan. Por ejemplo, se 
estudia la evolución de los cuidados parentales de menos a más “complejidad” sin tener 
en cuenta las relaciones filogenéticas de las especies que presentan cada una de las 
modalidades posibles de cuidados parentales. Además, con esta metodología de trabajo 
se asume que una misma evolución de un comportamiento puede darse y repetirse de 
forma independiente en el árbol filogenético, sin importar las relaciones existentes entre 
las especies que presentan un determinado carácter.  
 Aunque esta metodología tiene claras ventajas a la hora de estudiar costos y 
beneficios asociados a distintos comportamientos, presenta otros problemas a la hora de 
estudiar la evolución de distintas estrategias comportamentales. Un problema radica en 
la subjetividad del método ya que es el investigador quien decide qué comportamiento 
está más o menos “evolucionado” (muchas veces en función de la “complejidad”), 
asumiendo a priori secuencias temporales de modificaciones etológicas. Otro problema, 
si cabe más importante, radica en que separa la evolución de un carácter etológico de las 
relaciones filogenéticas entre las especies estudiadas. Esta separación de la historia 
evolutiva de los organismos y la historia de la evolución de su comportamiento ha 
tenido un importante impacto negativo en la naturaleza y dirección de las 
investigaciones en etología ya que nunca se debe de olvidar que el comportamiento 
evoluciona en un medio determinado y en unas especies con caracteres que son el 
resultado de su historia evolutiva. 
 En las dos últimas décadas y, sobre todo a partir de la publicación por Brooks y 
McLennan del libro “Phylogeny, Ecology and Behaviour” (1991), se ha prestado gran 
atención al estudio del comportamiento en un contexto ecológico y evolutivo, donde la 
reconstrucción de caracteres etológicos en árboles filogenéticos de organismos se ha 
revelado como una herramienta esencial para comprender la evolución de los 
organismos y, en ese sentido, se ha propuesto que la ecología, la etología y la filogenia 
deben de ir de la mano en el estudio de las relaciones genéticas de los organismos y de 
la evolución de sus caracteres. Actualmente, el gran avance en métodos moleculares y 
estadísticos para reconstruir relaciones filogenéticas sin utilizar otros tipos de caracteres 
está facilitando el estudio de la evolución de caracteres comportamentales, facilitando  
reconstrucciones de caracteres en el árbol filogenético y su asociación evolutiva.   
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3.9. Resumen 
 
En este capítulo se repasan las bases de la teoría evolutiva por selección natural 
resaltando la importancia de distinguir entre las causas (selección natural) y las 
consecuencias (evolución) del proceso, sin olvidar que existen una serie de condiciones 
necesarias (variación en número de descendientes asociada a caracteres heredables) 
para que ocurra evolución adaptativa. Se destaca la importancia de la variabilidad 
genética y de las principales fuentes de variación (mutaciones, flujo génico, 
recombinación cromosómica y transmisión horizontal de material genético) en los 
procesos evolutivos, enfatizando la necesidad de una estima adecuada de eficacia 
biológica. Posteriormente, se elabora un modelo de evolución muy simple que nos 
ayuda a entender conceptos como el coeficiente de selección (intensidad de selección 
en contra de un fenotipo dado) y, sobre todo, nos ayuda a poner de manifiesto la 
importancia predictiva de la teoría de evolución por selección natural.  
Se resaltan algunos ejemplos de identificación de genes relacionados con distintos 
comportamientos  y se introduce la genética cuantitativa como el estudio de caracteres 
y de los factores genéticos y ambientales que los explican. Se define la heredabilidad 
de un carácter como la proporción de la variación fenotípica existente en una población 
que se atribuye a la variación genética existente entre individuos. En su sentido estricto, 
la heredabilidad (h2) cuantifica sólo la porción de la variación fenotípica que es debida a 
la variación aditiva o alélica (VA). Conociendo la h2 y la variación en las frecuencias 
fenotípicas podremos estimar la variación en las frecuencias génicas entre generaciones 
(respuesta evolutiva) y de ahí la importancia de conocer h2. Se explican varias 
metodologías para su estima y algunos ejemplos con caracteres comportamentales. 
En el siguiente apartado pasamos a explicar las causas de los procesos de selección 
natural, definiéndolas como todos aquellos factores que limitan la tasa reproductora de 
los organismos; factores se conocen como presiones selectivas. Distinguimos entre las 
bióticas (parásitos, depredadores, competencia, etc.) y las abióticas (temperatura, 
humedad, pH, radiación, etc.).  Posteriormente se explican las consecuencias de la 
selección natural centrándonos en los efectos (1) sobre el valor medio y a la varianza 
del carácter (tipos de selección: direccional, estabilizadora y disruptiva), (2) en los 
procesos de especiación y adaptaciones, y (3) en la extinción de poblaciones o 
especies.  
En los siguientes apartados se pasa a explicar las principales metodologías utilizadas en 
estudios de la selección natural entre las que se destacan aquellas dirigidas a estimar 
coeficientes de selección o índices relacionados. Agrupamos los índices en dos tipos: 
(1) aquellos que intentan responder a la pregunta “¿cómo se pueden comparar 
intensidades de selección en distintas poblaciones?” (Oportunidad de selección o 
índice de selección total, varianza genética aditiva), y (2) los que ocupan de conocer 
“¿cómo influyen los valores particulares de un carácter en la eficacia biológica de un 
individuo?”. Los segundos tipos de índices se utilizan para comparar la intensidad y el 
tipo de selección sobre distintos caracteres y son fruto de dos distintas aproximaciones; 
(a) aquellos que estiman “diferenciales de selección” (selección total sobre un 
carácter), y (b) aquellos que estiman “gradientes de selección” (intensidad de selección 
sobre un carácter dado).  
Otra metodología muy empleada en los estudios de selección es la conocida como 
programa adaptacionista, que se podría definir como la investigación dirigida a 
identificar y entender el significado adaptativo de los caracteres de los organismos. Esta 
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metodología propone que para demostrar que un carácter es una adaptación, debemos 
determinar, primero, la utilidad (función) de ese carácter y, después, demostrar que los 
individuos que poseen ese carácter consiguen una mayor eficacia biológica que los 
individuos que no lo tienen. No basta con exponer una hipótesis adecuada sobre la 
funcionalidad del carácter, sino que esta hipótesis debe ser utilizada para proponer 
predicciones que podamos comprobar con nuestros datos. Existen tres métodos que 
permiten generar y comprobar las predicciones adaptacionistas o funcionales y que se 
explican brevemente en el capítulo: el método exploratorio, el método experimental y 
el método comparativo. 
El capítulo termina destacando la importancia de los caracteres comportamentales en la 
historia evolutiva de los animales y exponiendo algunos conceptos esenciales sobre 
filogenia y sistemática.  
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Cuadro 1: Diagrama – resumen de la teoría evolutiva por procesos de selección natural. 
En la parte alta del diagrama aparecen las características de los organismos vivos que 
implican la existencia de una limitación de recursos que afectarían tanto a la 
supervivencia de los individuos como a su éxito reproductor (Selección Natural). Esa 
limitación de recursos afecta directamente a los individuos de una población y, por 
tanto, tiene lugar dentro de generaciones. Si los efectos de la limitación natural de 
recursos es menor en individuos con unos determinados caracteres, la consecuencia de 
la selección natural será que el porcentaje de individuos con determinadas 
características cambie de una generación a la siguiente. Esos cambios en la proporción 
de individuos con determinadas características es lo que se entiende como evolución. 
Por tanto, el proceso evolutivo tiene lugar entre generaciones como consecuencia de la 
selección natural. Solo en el caso de que los caracteres asociados a la eficacia biológica 
sean heredables, los procesos evolutivos darán lugar a adaptaciones biológicas 
(evolución adaptativa).    
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Tabla 1 Tabla de Análisis de la varianza para un diseño de hermanos de padre y madre en el que las 
familias se dividen en distintos ambientes (cajas).  
 
Fuente de variación  Grados de 
libertad 
Media de 
cuadrados 
Medias de cuadrados 
esperadas 
Entre Familias (AF) N-1 MSAF Vwc + kVAC + kcVAF 
Entre grupos de familiares en distintos 
ambientes (AC) (anidado entre Familias) 
N*(C-1) MSAC Vwc + kVAC 
Dentro de grupos familiares en el mismo 
ambiente 
NC(K-1) MSWC Vwc 
N = número de familias 
C= número de grupos que se hacen en cada familia y se someten a distintos ambientes 
K= número de hermanos que forman cada grupo y que son sometidos al mismo ambiente  
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Tabla 2: metodologías empleadas para la detección de procesos de selección natural. Se exponen la metodología, la hipótesis nula a testar y las 
diversas hipótesis alternativas a cada hipótesis nula. Modificada de Endler 1986.  
 
MÉTODO HIPÓTESIS NULA HIPÓTESIS ALTERNATIVAS 
1) Correlaciones con factores ambientales Los caracteres no seleccionados por el ambiente variarán 
independientemente a la variación de factores ambientales 
El grado de desarrollo de caracteres seleccionados por el ambiente variarán en 
función de los factores ambientales (variación geográfica en el grado de 
selección dependiente de la variación de factores ambientales) 
2) Comparaciones entre especies 
simpátridas relacionadas filogenéticamente 
Variaciones independientes entre caracteres homólogos de 
especies simpátridas 
Los caracteres homólogos de especies simpátridas estarán afectados por los 
mismos factores de selección: 
- Correlación geográfica en las distribuciones de caracteres homólogos 
si las especies no interaccionan 
- Desplazamiento de caracteres si las especies interaccionan 
3) comparaciones entre especies no 
relacionadas filogenéticamente que 
explotan hábitats similares 
Variación independiente entre especies que viven en 
hábitats equivalentes 
Caracteres análogos de especies que viven en hábitats equivalentes están 
afectados por los mismos tipos de selección y por tanto deben de dar lugar a 
convergencias: 
- En alopatría debido a procesos de selección equivalente 
- En simpatría debido a las interacciones inter-específicas 
4) Desviación de los modelos nulos de 
selección 
No existe selección. 
 
Modelo (ejemplo): 
Hardy-Weinberg 
 
Existe selección 
 
Dependiendo de los modelos testados: 
- Los procesos de selección alteran las frecuencias genotípicas 
5) Estudios de larga duración de las 
distribuciones de frecuencias de los 
caracteres  
Las distribuciones de frecuencias de un carácter varía de 
forma aleatoria con el tiempo 
Al menos dos hipótesis alternativas: 
- Una estabilidad en las frecuencias de distribución mayor de la que 
cabría esperar por el azar (selección estabilizadora) 
- Un cambio continuo y direccional en las frecuencias de distribución 
de un carácter 
6) Estudio de los efectos de perturbaciones 
naturales en las frecuencias de distribución 
Estas perturbaciones provocarían cambios en las 
frecuencias de distribución en relación a la original (antes 
de la perturbación) y, después de la perturbación, las 
frecuencias de distribución cambiarían sólo por procesos 
aleatorios 
Después de la perturbación las frecuencias de distribución cambiarían 
rápidamente de las que había justo después de la perturbación, pudiendo 
incluso llegar a una distribución de frecuencias similar a la que existía antes 
de la perturbación  
7) Estudios genéticos demográficos o 
análisis de cohortes  
Cohortes que difieran en las frecuencias de distribución de 
un carácter difieren en parámetros demográficos sólo por 
azar  
Existe una relación significativa entre el valor del carácter y los parámetros 
demográficos 
 65
8) Comparaciones entre clases de edad o 
etapas de estrategias vitales (life history) 
Diferentes clases de edad difieren de forma aleatoria en las 
frecuencias de distribución de un carácter 
La selección natural provoca diferencias en las frecuencias de distribución de 
un carácter entre clases de edad. 
9) Predicciones sobre poblaciones que no 
están en equilibrio en cuanto a las 
relaciones entre eficacia biológica y 
desarrollo de un carácter, o sus 
consecuencias 
La hipótesis nula es un modelo particular de selección El modelo testado no es adecuado o no existe selección 
10) Predicciones sobre poblaciones que 
están en equilibrio y, por tanto, sobre 
resultados de los procesos de selección 
natural 
Modelos de selección derivados de modelos de 
optimización o maximización de la eficacia biológica  
El modelo testado no es adecuado o no existe selección 
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Fig. 1 : Posible distribución de frecuencias de nuevas mutaciones en relación con su 
influencia en la eficacia biológica de los individuos que las portan. 
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Fig 2: Cambios en las frecuencias génicas de una población hipotética con dos genotipos (A y 
B) con una frecuencia inicial de 0.3 (p) y 0.7 (q) y una eficacia biológica relativa de 0.8 (WA) 
y 1 (WB) respectivamente para los genotipos A y B, a lo largo de 25 (A) generaciones. En la 
segunda figura (B) se representan los cambios en las frecuencias génicas de los mismos 
genotipos, con las mismas frecuencias iniciales, pero intercambiando el valor de eficacia 
biológica entre A y B (WA = 1 y WB = 0.8) durante 30 generaciones. 
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 Figura 3: Tipos de selección dependiendo de su influencia sobre la media y la varianza 
poblacional del carácter. 
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 Figura 4: modelo de regresión múltiple y representación gráfica de distintos valores del 
gradiente de selección lineal (β) y cuadrático (λ) estandarizados de un carácter (z) y de la 
eficacia biológica relativa (W).  
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Figura 5: Esquema del uso del método comparativo de contrates (o de comparaciones 
independientes). Se exponen las relaciones filogeneticas de 4 especies hipotéticas (sp1, sp2, 
sp3 y sp4) con los valores para dos variables (X e Y), el cálculo de las diferencias entre nodos 
(d1, d2 y d3) y sus valores en una tabla. Por último se representan la relación entre los 
contrastes estimados para cada variable con la que probaríamos nuestra hipótesis adaptativa. 
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